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In einer vorhergehenden Arbeit wurde in dieser Zeitschrift die Rolle 
des Zellkerns beim EiweiSstoffwechsel der Zelle behandelt (CAsPERSSON 
1940). Nach dieser scheint der Kern ein Zentrum der Eiwei8produktion 
zu sein, ein ProzeB, bei welchem die verschiedenen Teile desselben be- 
teiligt sind. Fiir die Beurteilung der allgemeinen Geltung dieses Mecha- 
nismus ist die Entstehungsweise derjenigen EiweiBmassen, welche in 
gewissen Driisenzellen auftreten und nicht in der Zelle bleiben, von 
Wichtigkeit. In der vorliegenden Arbeit werden daher eine Anzahl 
verschiedener Driisen mit EiweiBproduktion behandelt, und ferner wird 
gezeigt, daB sich die cytochemischen Mechanismen zur Bildung dieser 
Substanzen an die friiher beschriebenen anschlieBen, welche mit der 
Bildung der zelleigenen EiweiBkérper zu tun haben. 

Die Bauchspeicheldriise ist das Organ, bei welchem die Nukleinséuren 


den Gegenstand der umfassendsten chemischen Untersuchungen gebildet 
haben. 


O. HamMarstEN (1894) stellte ein ,,8-Nukleoproteid‘‘ dar, das nachweislich 
Pentosen in betrachtlicher Menge enthielt. Bane (1898, 1901) fand im Pankreas 
erhebliche Mengen einer Nukleinsiure, welche als einzige Base Guanin enthielt. 
LEVENE isolierte Thymonukleinséure (Desoxypentosepolynukleotid) aus Pankreas- 
substanz (1901, 1903, 1904, 1922). FruteEn (1919) stellte aus der Bauchspeichel- 
driise ein Polynukleotid dar, welches er fiir eine Verbindung von Guanylsaure und 
Thymonukleinsaure hielt. Gleichzeitig damit fand E. HammarsTen (1920) im 
Pankreas ein guaninreiches Polynukleotid mit hohem Pentosegehalt. JorPEs 
untersuchte die quantitative Zusammensetzung dieses Polynukleotids eingehend. 
Die Pentosenukleinsiure machte nicht weniger als 85% des gesamten Nuklein- 
siuregehalts aus (JoRPES 1928). Die iibrigen 15% bestanden aus Desoxypentose- 
nukleotiden. 

Die Bauchspeicheldriise zeichnet sich durch einen sehr hohen Gehalt 
an Nukleinsaéuren aus, nachst der Thymusdriise durch den héchsten im 
Tierorganismus. Pentosepolynukleotide sind spaiter auch in anderen 
Tierorganen nachgewiesen worden, wenn auch nirgends in so grofBen 
Mengen wie im Pankreas. 

Untersuchungen iiber die Nukleinsaureverteilung in den Zellen mittels 
photographischer und photoelektrischer Methoden zur Messung des 
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Absorptionsspektrums von Zellbestandteilen, den unten wiedergegebenen 
entsprechend, haben bei verschiedenem Material ergeben, da8& Sub- 
stanzen mit der Absorptionsbande der Nukleinsiuregruppe im Ultra- 
violett in praktisch allen Zellen sowohl im Kern wie im Cytoplasma in 
erheblichen Mengen vorkommen (siehe CasPERSSON 1940). Die Desoxy- 
pentosenukleinséuren sind streng an die gentragenden Chromosomen- 
elemente gebunden, wahrend die Pentosenukleotide sowohl im Kern. 
besonders im Nukleolus, als auch vor allem im Cytoplasma auftreten. 
In bezug auf Einzelheiten wird auf die Erérterung am SchluB der vor- 
liegenden Arbeit verwiesen. 


Material und Technik. 

Die Nukleinsiuregruppe zeichnet sich durch eine besonders hohe 
Absorptionsbande im Ultraviolett bei 2600 A aus. Dieselbe wird von den 
Pyrimidinringen in den in den Nukleotiden enthaltenen Basen bedingt. 
Wie friiher gezeigt worden war (CasPERSSON 1936), ist im Zellmaterial 
diese Absorptionsbande als recht spezifisch fiir diese Gruppe zu be- 
trachten. Aus dem Nachweis der 2600 A-Bande in einem Zellteil la8t 
sich daher mit ziemlich groBer Wahrscheinlichkeit auf die Anwesenheit 
von Nukleotiden, oder korrekter ausgedriickt: von zyklischen Basen 
derselben schlieBen, welche jedoch nach allem, was uns von makrochemi- 
schen Untersuchungen her bekannt ist, nur in sehr kleinen Konzen- 
trationen frei in Zellen vorkommen. Die wichtigsten Gruppen von 
Stoffen, welche in derartigen Mengen vorkommen kénnen, daB man sich 
einen stérenden EinfluB ihrer relativ. weit schwacheren Absorption 
denken kénnte, sind Eiwei8kérper und gewisse Sterine (insbesondere 
Pflanzensterine). Die EiweiSbande liegt soweit auf der langwelligen 
Seite, daB sie sich leicht von der Nukleinsiurebande unterscheiden 1laBt: 
sie kann zur gleichzeitigen Bestimmung der Mengen und Arten von 
EiweiB in den Zellstrukturen dienen. Die Absorptionsbanden der Sterine 
liegen ebenfalls in praktisch simtlichen Fallen bei einer héheren Wellen- 
lange als die der Nukleinsaéurebasen, sind auBerdem bei weitem nicdriger 
und lassen sich im Zweifelsfalle durch Vergleich mit dem Spektrum nach 
Lipoidextraktion eliminieren. Um die Sterinabsorption auszuschalten 
wurden die Praparate, deren Messungsresultate unten wiedergegeben 
sind, in den meisten Fallen mit Chloroform und Alkohol vorbehandelt. 
Aus einem Absorptionsspektrum fiir einen Zellbestandteil kann man also 
bestimmen, ob in ihm Nukleotide enthalten sind, ob Eiwei® vorhanden 
ist und ob dieses Eiweif zyklische Aminosduren enthalt; auBerdem 
lassen sich gewisse Aufschliisse iiber den Charakter des EiweifBes erhalten. 
Ist das Praparat zweckentsprechend vorbehandelt, so daf die Licht- 
streuung in demselben weitgehend eliminiert wird, dann kénnen auch 
die absoluten Mengen dieser Substanzen gemessen werden. Weitere Kinzel- 
heiten sind in den Originalarbeiten (siche CasPERSSON 1940/41) nachzulesen. 
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Die MeBapparatur ist in den soeben zitierten Arbeiten ausfiihrlich beschrieben. 
Im Prinzip findet die Messung so statt, daB das mikroskopische Objekt mit mono- 
chromatischem ultraviolettem Licht beleuchtet wird. Ein Bild des Objektes wird 
durch ein Mikroskopobjektiv fir ultraviolettes Licht auf eine photoelektrische Zelle 
geworfen, wobei die VergréBerung so gewahlt wird, da8 der zu messende Zell- 
abschnitt die Offnung der Photozelle gerade deckt. Aus der Starke des Photo- 
stroms 148t sich die Lichtabsorption berechnen. Die Prozedur wird in verschie- 
denen Wellenlangen wiederholt, so da8 man nach Zusammenstellung der MeB- 
daten ein Absorptionsspektrum mit beliebig dichten Me8punkten erhilt. 

Die Praparate wurden in den 
meisten Fallen nach der Freezing- 
drying-Methode angefertigt, wie sie 
von GERSH ausgearbeitet worden ist. 
Bei gewohnlichen Fixierungen wird 
der Verlauf der Kurve bei der Ab- 
sorptionsmessung durch die Licht- 
streuung im Praparat einigermaBen 
beeinflu&t. Bei Fixierung nach GeRsu 
JaBt sich dieser Faktor fast restlos 
eliminieren, weshalb die absoluten 
Mengen der absorbierenden Sub- 
stanzen aus den Absorptionskurven 
berechnet werden kénnen. 


Messungen an Pankreasmaterial. 
Untersucht wurde Pankreas 


vom Menschen, Kaninchen, von Abb. 1. Pankreas vom Kaninchen (Hungertier). 

Gefrierfixierung nach GERSH. In Glyzerin bei der 
der Maus, der Katze und — Wellenlange 2570 A photographiert. Vergr. 1100. 
dem Knochenfisch Lophius pis- Die stark ultraviolettabsorbierende Substanz 


catorius. Das cytologische Bild 'tsn,d% Zllvacl angevnmmel tn dnzcinen 
eines Kaninchenpankreas von Anordnung hervor. 

einem hungernden Tier wird aus 

Abb. 1 ersichtlich. Abb. 2 zeigt eine Gruppe von Absorptionsspektren. 
von Punkten im Cytoplasma solcher Zellen innerhalb des stark 
lichtabsorbierenden Teils aufgenommen. Die Kurven demonstrieren das 
Vorkommen einer starken Absorptionsbande bei 2600 A, was einem 
betrachtlichen Gehalt an Nukleotiden entspricht. Die Kurve ist jedoch 
keine reine Nukleinsdurekurve (vgl. Kurve 4), sondern iiber dieselbe ist 
eine EKiweiBabsorption gelagert (von demjenigen Typ, welchen Kurve 5 
zeigt), die als eine starke Steigerung der Absorption im Bereich von 
2800—3000 A sowie unter 2500 A in Erscheinung tritt. Infolge ihres 
sehr hohen spezifischen Absorptionskoeffizienten bei 2600 A miissen 
die Nukleinséuren die Absorption in dieser Wellenlange offensichtlich 
voll und ganz beherrschen (eine Albuminlésung entfaltet hier nur ca. 
1/49 der Absorption einer Nukleinsaiurelésung von gleicher Konzentration, 
berechnet als Extinktionskoeffizient). Die Photographien in der vor- 
‘liegenden Arbeit sind saimtlich bei der Wellenlinge 2570 A sowie mit 


hoher Kondensorapertur aufgenommen. Infolge der hohen Apertur im 
8* 
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Abb. 2. 


2600 2800 
Wellenlange 
Absorptionsspektren (Kurve 1, 2 und 3) 
von Punkten in den Basalteilen von Pankreaszellen 
des Kaninchens (vgl. Abb. 1). Kurve 4 und 5 demon- 
strieren den Prinzipveriauf von Absorptionsspektren 
der Nukleinsiure (10-'° mg/u?) bzw. von EiweiB- 
kérpern vom Albumin-Globulintyp (2-10-* mg/y’). 


3000 A 





beleuchtenden Strahlenbiindel mu8 das mikrophotographische Bild prak- 
tisch vollig von den Lichtabsorptionen im Praparat bedingt werden, 
wahrend der EinfluB der Lichtbrechung 


unbedeutend ist. Dies wird 
dadurch am anschaulichsten 
demonstriert, daB sich weder 
Kinzelheiten noch groBe Ziige 
des Praparates unterscheiden 
lassen, wenn letzteres mit — 
derselben Kondensorblende in 
einer Wellenlange von 3300 A 
oder dariiber photographiert 
wird, wo die Zellsubstanzen 
keine Lichtabsorptionausiiben. 
Wenn die Lichtabsorptionen 
das Bild ganzlich beherrschen 
und bei der betreffenden Wel- 
lenlange die Nukleinsaure- 
bande iiberwiegt, dann wird 
schon die photographische 
Platte die Hauptziige der 
Nukleinsaureverteilung __ er- 
kennen lassen. Dies gilt jedoch 
lediglich von wirklich starken 
Absorptionen. Schwache Ab- 
sorptionen kénnen ebenso- 
wohl durch eine groBe Ei- 
weiBmenge wie durch eine 
kleine Nukleinséuremenge be- 
wirkt worden sein. Die ein- 
zige Entscheidungsméglich- 
keit in einem derartigen Falle 
bietet die Aufnahme des Ab- 
sorptionsspektrums. Die be- 
quemste Methode zur Unter- 
suchung der Nukleinsaure- 
verteilung ist folglich die 
Messung von Absportions- 
spektren der Bestandteile 


einzelner Zellen und der Vergleich der Photographien der gemessenen 
Zellen mit anderen, auf dieselbe Weise photographierten Zellen. 
kann dann oft mit groBer Wahrscheinlichkeit entscheiden, ob der Ab- 
sorptionstyp der letzteren dem der gemessenen Zellen entspricht. 

Die Absorptionsspektren auf Abb. 2 zeigen die Anwesenheit groBer 
Mengen von Nukleotiden im Cytoplasma; Photographien verschiedener 


Man 
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Praparate sowie verschiedener Teile desselben Praparates weisen eine 
groBe Ubereinstimmung miteinander auf. Das Cytoplasma ist villig 
FEvLcEn-negativ. Da hier den Absorptionsmessungen nach von Nukleo- 
tidkonzentrationen bis zu einigen Prozent die Rede ist, mu8 der negative 
Ausfall anzeigen, daB es sich — wenigstens zum weit iiberwiegenden 
Teil — um Nukleotide vom Pentosetyp handelt. Da sich, wie oben aus- 
gefiihrt worden ist, das Pankreas bei makrochemischen Untersuchungen 
als auBerordentlich reich an Pentosepolynukleotiden erwiesen hat, 
muB es sich hier offenbar um solche handeln; sie sind also hauptsachlich 
in den basalen Teilen des Cytoplasmas lokalisiert. Die GréBenordnung 
der Mengen, welche hier in Betracht kommen, l48t sich aus den Ab- 
sorptionsmessungen berechnen. Bei 2600 A bedingen die Nukleinsaure- 
absorptionen (Abb. 2) 0,35—0,40 im Extinktionskoeffizient. Das ent- 
spricht emer Menge von 2,10-° mg Nukleotide pro my?. Die Schnitt- 
dicke betrigt 5, weshalb die Nukleotidkonzentration im MeBSpunkt 
bei 4% liegt. Wie aus den Photographien hervorgeht, ist jedoch die 
Verteilung in den Zellen ungleichférmig, indem die Basalpartien, von 
welchen die Kurven auf Abb. 2’stammen, weit reicher an Nukleotiden 
sind als die iibrigen Zellteile. AuBerdem andert sich die Menge betracht- 
lich mit der Funktion. Bei den hungernden Tieren mu8 die Konzen- 
tration im gesamten Driisenparenchym schatzungsweise bei etwa der 
Halfte der angegebenen Zahl liegen (vgl. die Photographien), also bei 
etwa 2%. Im Rinderpankreas fand JorPEs bei seinen makrochemischen 
Untersuchungen einen wahrscheinlichen Nukleinsiurephosphorgehalt von 
0,223% als mittleren Wert fiir 9 verschiedene Driisen, was 2% Nuklein- 
siure entspricht. Die vollstandige Ubereinstimmung ist natiirlich nur 
zufallig. Die Berechnung ist infolge von Unsicherheitsmomenten bei 
der Schaitzung der Verbreitung von absorbierender Substanz mit erheb- 
lichen Fehlern behaftet. Es ist indessen sicher, daB die GréBenord- 
nungen gut iibereinstimmen. 

Abb. 3 zeigt eine Anzahl von Absorptionsspektren, welche in der- 
selben Zelle, aber in verschiedenem Abstand von der Basis, aufgenommen 
worden sind. Die Kurve fiir den Punkt am nachsten zur Basis weist 
eine besondersstarke Nukleinséurebande sowie auBerdem EiweiBkoérper mit 
zyklischen Aminosiuren auf. Kurve 2, weiter oben in der Zelle aufge- 
nommen, zeigt eine wesentlich geringere Nukleinsiurekonzentration an. 

Das Gebiet um 2800 A, wo das Maximum der EiweiBabsorption 
liegt, ist nicht mehr gesenkt als sich durch den Unterschied in der Nu- 
kleinsaurekonzentration erklaren 14Bt, weshalb die Eiwei8konzentration 
ungefahr dieselbe sein mu8B und also in diesem Punkt nicht herabgesetzt 
sein kann. In Ubereinstimmung hiermit sind auch die Absorptionen bei 
2400 A, wo die EiweiBabsorption rasch gestiegen ist, wahrend die Nu- 
kleinsiureabsorptionskurve schnell fallt, ungefaéhr die gleichen. Weiter 
im Innern der Zelle, oberhalb des Kerns; nehmen sowohl Nukleinsaure- 
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Abb. 3. Absorptionsspektren von Pankreaszellen 

des Kaninchens,. Kurve 1 ist dicht an der Zellbasis 

gemessen, Kurve 2, 4 und 5 in derselben Zelle in 

steigendem Abstand von der Basis, 5 nahe am 

Driisenlumen. Die Kurven 3 und 6 stammen von 

einer anderen Zelle; 3 ist nahe an der Basis, 6 nahe 
am Lumen aufgenommen. 
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alsauch EiweiBkonzentrationen 
ab, der Entwicklung des defini- 
tiven Sekrets entsprechend, das 
ja viel wasserreicher ist als der 
Durchschnitt der Driisensub- 
stanz. Typisch ist jedoch, daB 
die Nukleinsiurekonzentration 
rascher sinkt als die EKiweiB- 
konzentration. 
Untersuchungen der Driise 
verschieden lange Zeit nach 
Pilokarpininjektion ergaben, 
daB die Nukleotidkonzentra- 
tion in der Zelle waihrend des 
Stapelstadiums maximal ist, 
und daB dieselbe bei der raschen 
Extrusion abnimmt. Ganz ver- 
schwinden die Nukleotide nicht 
einmal nach Behandlung mit 
groBen Dosen, sondern stets 
bleiben bedeutende Mengen an 
der Zellbasis zuriick (Abb. 4, 
Kaninchen; Abb. 5b, Maus). 
Nach der Pilokarpinbehandlung 





Abb. 4. Pankreas vom Kaninchen 
20 Min. nach starker Pilokarpinin- 
jektion. Ganz basal in der Zelle recht 
groBe Nukleotidkonzentrationen, be- 
sonders hoch rings um die Kerne. 
‘Wellenlinge 2570 A. Vergr. 500. 


findet man in vielen Zellen, daB die absorbierende Substanz lamellen- 


férmig gebaut ist, mit senkrecht zur Zellbasis stehenden Lamellen. 
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Dieser Charakter tritt jedoch weit weniger ausgepragt hervor als 
die Lamellenstruktur des Ergastoplasmas, welche in auf gewohnliche 
Weise fixierten und gefarbten Driisenzellen zum Vorschein kommt. 
Wahrend die Kernmembran in Driisenzellen von ausgehungerten 
‘Tieren wenig hervortritt, erscheint sie nach Pilokarpinbehandlung als 
eine stark ultraviolettabsorbierende Membran. im Cytoplasma un- 
mittelbar an derselben sieht man oft betraichtliche Nukleotidmassen. 
Dieses Bild ahnelt in hohem Grade den in anderen Zellen von ScutuLrz 





Abb. 5 a und b. Pankreas der weiBen Maus, a ausgehungertes Tier, b 20 Min. nach 
Pilokarpininjektion. Photographie wie bei Abb. 1. 


und CaspERsson beobachteten (vgl. Caspersson 1941), welche unserer 
Ansicht nach zeigten, daB die Cytoplasmanukleotide an der eigentlichen 
Kernmembran gebildet werden und von dort in das Cytoplasma hinaus- 
stromen. 

Abb. 6 enthalt eine Gruppe von Kurven, vergleichbar mit Abb. 2, 
aber von Driisen pilokarpinbehandelter Tiere. Die Absorptionskurven 
lassen deutlich die Nukleinsiurebande bei 2600 A und eine EiweiBbande 
iiber 2800 A erkennen. Der allgemeine Kurvenverlauf ist nicht dersel be 
wie bei Hungertieren. Bei diesen beobachtet man nur in vereinzelten 
Fallen den Absatz in der Gegend von 2850 A, welcher in den pilokarpini- 
sierten Driisen durchgehends hervortritt. Einem friher gefiihrten Nach- 
weis (CASPERSSON 1940) gemaB bedeutet das Hervortreten dieser Stufe 
eine Verschiebung des EiweiSabsorptionsmaximums nach der lang- 
welligen Seite hin. Dieses Phanomen wurde bei basischen EiweiBkérpern 
beobachtet, weshalb dieser Absorptionstyp als Histontyp bezeichnet 
worden ist. In der pilokarpinisierten Driise mit ihrer intensiven Funktion 
tritt also das EiweiBband vom Histontyp bei weitem mehr hervor als in der 
Driise des hungernden Tieres, wo die EiweiBabsorption dem Typ der 
héheren EiweiBstoffe entspricht. 
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Auf Abb. 7 stammen die Kurven paarweise von verschiedenen Orten 
derselben Zelle. Die mit a bezeichneten Kurven sind ganz peripher auf- 
genommen, wahrend die mit b bezeichneten ihren Ursprungsort mehr 
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Abb. 6. Abb. 7. 
Abb. 6. Absorptionsspektren von basalen Zeliteilen in einer pilokarpinisierten Driise. 
WeiBe Maus. 


Abb. 7. Absorptionsspektren von basalen Teilen (mit a bezeichnet) und zentraleren Teilen 
(6) derselben Zellen aus einem pilokarpinisierten Kaninchenpankreas. 


zentral haben. Samtliche mit a bezeichneten Kurven zeigen eine deut- 
liche Stufe bei 2850 A — eine Absorption vom Histontyp —, wahrend 
diese in den b-Kurven weit weniger ausgesprochen ist. Die peripheren 
Teile der Zellen sind also reicher an Substanzen vom Histonabsorptionstyp. 
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Dasselbe Verhalten geht auch aus den Niveaukurven auf Abb. 3 hervor. 
Bei den nicht mit Pilokarpin behandelten Tieren ist die Histonabsorption 
erheblich weniger ausgesprochen, aber auch hier gilt, daB die basalen 
Zellteile am reichsten an Substanzen mit diesem Absorptionstyp sind. 

Der endokrine Teil des Pankreas unterscheidet sich hinsichtlich des 
Nukleotidgehalts ganz wesentlich von dem exokrinen. Schon auf einer 
Ultraviolettmikrophotographie bei 2570 A zeigt sich dieser Unterschied 
in recht augenfalliger Weise (Abb. 8). Absorptionsspektren vom Cyto- 
plasma nebeneinander liegender Zellen in ein und demselben Praparat 





Abb. 8. LANGERHANSSche Insel von der Maus. Wellenliinge 2570 A. Vergr. 1100. Der 
nukleotidreiche exokrine Teil absorbiert stark, wihrend die Insel kaum absorbiert. 


an der Grenze zwischen endokrinem und exokrinem Teil sind auf Abb. 9 
dargestellt. Die Kurven vom exokrinen Teil zeigen die oben beschriebene 
hohe Nukleotidkonzentration, wahrend die Kurven von den Inselzellen 
keinen sicheren Cytoplasmanukleotidgehalt erkennen lassen. Abb. 10 
gibt einige von einem dickeren Schnitt im Inselgewebe aufgenommene 
Kurven wieder, um eine bessere Anschauung vom Verlauf der Ab- 
sorptionskurve zu vermitteln. Sie zeigt ein ausgepragtes EiweiBmaximum 
in der Gegend von 2800 A und keinen sicheren Nukleinsauregehalt an. 
Der héchste Nukleotidgehalt, welcher mit dem Kurvenverlauf vereinbar 
ware, liegt unter 4/19), der EiweiBkonzentration (wahrend im exokrinen 
Teil das Verhaltnis etwa 1/, erreichen kann). In diesem speziellen Falle 
14Bt sich auBerdem auch infolge der Dicke des Schnittes und der schwachen 
Absorption der Kerne nicht ausschlieBen, daB das Kernchromatin den 
Kurvenverlauf beeinflu8t haben kénnte. 

Gewisse makrochemische Untersuchungen iiber die Zusammen- 
setzung des Insularorganes sind bei Knochenfischen ausgefiihrt worden, 
wo die LancEerHansschen Inseln in den meisten Fallen zu einem ge- 
sonderten Organ vereinigt sind. E. HaMMaRsTEN, G. HAMMARSTEN und 
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H. Oxtvecrona (1928) erhielten nur eine Spur Furfurol aus Driisen von 
Hunden, bei welchen vorher die Hauptausfiihrungsgange des Pankreas 
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Abb. 10. 


Wellenlitnge 


Abb. 9. 
Abb. 9. Absorptionsspektren von Punkten im Cytoplasma von Inselzellen und von umgebenden Zellen. 


J und 2 exokrine, 


3 und 4 endokrine Zellen. 
Abb.10. LANGERHANSsche Insel. Absorptionsspektren von Cytoplasmen in dicker Schicht, um die Kurvenform zu demonstrieren. 


unterbunden worden waren, was ein vollstandiges Verschwinden des 
zymogenen Gewebes zur Folge hatte. Bei gewissen Selachiern (Lophius 


piscatorius und Paralichthys dentatus) konnte JorrEs (1930) so groBe 
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Quantitaten des Insularorgans erhalten, da8B diese auf ihren Nuklein- 
siuregehalt hin analysiert werden konnten. Derselbe war auffallend 
gering und blieb weit hinter dem Durchschnitt fiir die Bauchspeichel- 
driisen derjenigen Selachier zuriick, bei welchen sich geniigend groBe 
Pankreasmengen zur Analyse gewinnen lieBen. 





Abb. llaund b. Pankreas von Lophius piscatorius. a Haufen vom endokrinen Teil. 
b exokriner Teil. 


Die Abb. lla und b zeigen Ultraviolettphotographien des Insular- 
organs und der exokrinen Pankreaszellen von Lophius piscatorius. Die 








Abb. 12. Pankr ini vom M h Die zentroazinaren Zellen haben ein fast 
nukleinsiurefreies Cytoplasma. Wellenlinge 2570 A. Vergr. 1100. 


Zellen des ersteren haben, wie die der LANGERHANSschen Inseln auf den 
obigen Lichtbildern,-.em sehr schwach absorbierendes Cytoplasma, 
wahrend die letzteren dagegen eine sehr starke Cytoplasmaabsorption 
aufweisen,..welche hohen Nukleotidkonzentrationen entspricht, in voller 
Ubereinstimmung zu den oben beschriebenen Verhiltnissen bei Sauge- 
tieren. Die Untersuchung im Ultraviolett-liefert also mit den chemischen 
Untersuchungen von Jorpges im Einklang stehende Resultate. 
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Das Insularorgan scheint also, mag es nun wie bei gewissen Fischen 
zu gréBeren Kérpern vereinigt oder wie bei Saugetieren in Tausende von 
Inselchen aufgesplittert sein, hinsichtlich seines Nukleotidgehaltes von 
dem eigentlichen Pankreasgewebe grundverschieden zu sein. Embryo- 
logisch stammen die beiden Zellarten von einem gemeinsamen Zelltyp 
ab, weshalb der groBe Unterschied in der chemischen Zusammensetzung 
unter dem Gesichtswinkel der Funktion zu betrachten ist, wobei ein 
Zusammenhang zwischen dem Nukleotidsystem und der hohen sekretori- 
schen Potenz der Pankreaszelle am nachsten liegt. 

Eine andere Gruppe von Zellen in der Bauchspeicheldriise, welche 
cytologisch von den exokrinen Zellen erheblich abweichen, bilden die 
zentroazinaren Zellen. Abb. 12 zeigt, daB diese sehr arm an Nukleotiden 
sind. 

Das Vorkommen von Nukleotiden in anderen Driisen. 


In den groBen serésen Speicheldriisen, welche dem Pankreas zyto- 
logisch ahnlich sind, kommen ebenfalls Nukleotide in groBen Mengen vor. 
Abb. 13 stellt als Beispiel 
eine Ultraviolettphotogra- 
phie der Parotis vom Kanin- 
chen dar. Man bemerkt eine 
groBe Ahnlichkeit des Bil- 
des mit denjenigen von der 





Abb. 13. Abb. 14. 
Abb. 13. Parotis vom Kaninchen. Wellenlinge 2570 A. Vergr. 1100. 


Abb. 14. Submaxillaris vom Kaninchen. D>r serése Teil hat stark nukleinsiurehaltige Cyto- 

plasmen, Die mukésen Zellen haben basal geringere Mengen von absorbierender Substanz. 

Das helle Cytoplasma sticht sonst stark von umgebenden serésen Zellen ab. Photographie 
wie bei Abb. 13. 


Bauchspeicheldriise. In den gemischten Driisen haben die serésen 
Zellen dasselbe Aussehen (Abb. 14). Das Nukleotidsystem ist in den 
einzelnen Driisen etwas verschieden entwickelt. In gewissen, bei- 
spielsweise den serésen Driisen der Zunge, war die Nukleotidmenge 
beim hungernden Tier ziemlich gering. Eingehendere Untersuchungen 
von verschiedenen Funktionsstadien der kleinen Speicheldriisen wurden 
indessen nicht vorgenommen. 
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Im Magen unterscheiden sich die beiden Zellarten, Haupt- und 
Belegzellen, deutlich voneinander (Abb. 15). Die Hauptzellen zeigen eine 
starke Ultraviolettabsorption im Cytoplasma, waihrend das Cytoplasma 
der Belegzellen diese Eigenschaft in geringem Grade besitzt. Die Ab- 
sorptionsspektren (Abb. 16a und b) lassen betrachtliche Unterschiede 
des Nukleotidgehalts erkennen. Infolge der unregelmaBigen Form der 
Zellen ist es schwer, die Messungen an sicher gleichdicken Cytoplasma- 
schichten auszufiihren. Um diese méglichst gleich zu erhalten wurden 


Abb. 15. Magenschleimhaut. Schwein. Sehr cytoplasmanukleotidreiche Hauptzellen 
abwechselnd mit nukleotidarmen Belegzellen. Wellenlinge 2570 A. Vergr. 1550. 


benachbarte Zellen gemessen. Wie aus den Abbildungen hervorgeht, 
ist die Absorption der Haurtzellen weit starker als die der Belegzellen. 
AuBerdem ist die Form der Kurven verschieden, woraus hervorgeht. 
daB das Verhaltnis zwischen Nukleinséuren und EiweiB ein ganz anderes 
ist. In der Belegzelle (Kurven 2, Abb. 16a und b) betragt die Nuklein- 
saurekonzentration nur einen kleinen Bruchteil der EiweiBkonzentration, 
in der Hauptzelle (Kurven 1, Abb. 16a und b) dagegen ist sie so hoch. 
daB sie mit der in den Pankreaszellen vergleichbar ist. 

Die mukésen Teile der gemischten Driisen weisen einen sehr niedrigen 
Gehalt an Cytoplasmanukleotiden auf (Abb. 14). In gewissen Stadien 
kommen solche in kleinen Mengen nahe an der Zellbasis vor; der Haupt- 
teil des Zelleibes ist jedoch ganz frei von ihnen. In den rein mukésen 
Driisen liegen die Dinge genau ebenso. Abb. 17 zeigt eine mukése Zungen- 
driise und Abb. 18 Absorptionsspektren vom Zelleib. Die Absorption 
ist so niedrig, daB nur auberst kleine Nukleinsiurekonzentrationen vor- 
handen sein kénnen. Auch Eiwei8kérper mit zyklischen Aminosaéuren 
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Abb. 17. 

Abb. 17. Mukése Driise von. der Zunge des Kaninchens. Cytoplasma praktisch frei ven 
absorbierenden Substanzen, nur ganz basal kleine Mengen. 
Abb. 18, Absorptionsspektren von der auf Abb. 17 dargestellten Driise. 
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sind sehr sparlich vertreten. Auf Abb. 19 sieht man einige Azini der 
Brunnerschen Driisen. Die Absorptionskurven (Abb. 20) von ver- 
schiedenen Teilen verschie- 92— 
dener Driisen, jedoch nicht 
von der am meisten basal- 
warts befindlichen Schicht, \ 





machen die Abwesenheit von 
Nukleotiden sowie dasVorhan- 
densein nicht unerheblicher 
Mengen von Eiweibstoffen 
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Abb. 19. Abb. 20. 


Abb. 19. BRUNNERSche Driise vom Schwein. Sehr schwache Absorption im Hauttcil des 
Cytoplasmas, schmaler Rand stark absorbierender Materie ganz basal. Wellenlange 2570 A. 
Vergr. 1550. 

Abb. 20. Absorptionsspektren von der Driise auf Abb. 19. Keine Nukleotiden, dagegen 
betriichtliche Mengen von Tyrosin und Tryptophan enthaltenden EiweiBstoffen. 





Abb. 21. Abb. 22. 
Abb, 21. Mukése Driisenschliuche vom Kolon. Mensch. AuBerst schwache Absorption im 
Cytoplasma. 
Abb: 22. Magenschleimhaut, Driisenschliuche vom Pylorusteil. Schwein. 


mit einem Absorptionsmaximum bei 2750—2800 A ersichtlich, woraus 
sich ergibt, daB dieselben betrachtliche Mengen der Aminosauren Tyrosin 
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und Tryptophan enthalten; letzteres zum Unterschied von den eben 
erwahnten mukésen Driisen. Sonstige mukése Driisenzellen im Darm- 
kanal zeigen durchweg denselben auBerst geringen Nukleotidgehalt im 
Cytoplasma. Abb. 21 veranschaulicht dies an einigen Driisenschliuchen 
aus dem Kolon. Die auf Abb. 22 sichtbare Ultraviolettphotographie 
einiger Driisenschlauche vom Pylorusteil des Schweinemagens stellt 
Zellen vom ahnlichen Typus dar. 


Basophile Substanzen in Driisenzellen. 


Die Polynukleotide sind starke, mehrbasische Sauren, welche, wenn 
sie in ausreichenden Mengen in einem Zellteil vorhanden sind, eine 
starke Affinitat zu basischen Farbstoffen bedingen kénnen. Ist die Menge 
im Vergleich zur EiweiBmenge gering, so kann indessen die Basophilie 
derselben ganz maskiert werden. Die in den EiweiSdriisen vorkommenden 
Mengen sind so groB, daB ein Hervortreten derselben als Anhaéufungen 
von basophiler Substanz zu erwarten ist. ~ 

R. HemENHAIN fand 1875 in Pankreaszellen jene eigentiimlichen Stabchen- 
strukturen, welche sich spater als Trager des Hauptteiles der basophilen Sub- 
stanzen im Cytoplasma erwiesen haben. EBERTH und MULLER fanden dieselben 
1892 in mehreren Driisen wieder. SoLGER beobachtete sie in der Unterkieferdriise 
des Menschen und schlug auf Grund ihres Aussehens die Bezeichnung Basalfila- 
mente vor. Dieser Name ist neben den Ausdriicken Basallamellen (ZIMMERMANN) 
und Ergastoplasma (GARNIER) im Gebrauch. Eine groBe Anzahl Forscher haben 
diese Gebilde bei allen Vertebratenklassen beobachtet. Sie sind in den albuminésen 
Driisen unvergleichlich am besten entwickelt. GARNIER (1897) beispielsweise hat 
dieselben in einer groBen Anzahl von verschiedenen serésen Driisen nachgewiesen. 
ZIMMERMANN (1898) und Prenant (1911) fanden sie in den Hauptzellen des Magen- 
fundus. ScHAFFER sah diese Gebilde, wenn auch schwacher entwickelt, in gewissen 
Schleimdriisen. 

Die Ausbildung dieses Ergastoplasmas in reichlichem MaBe ist also 
ein Merkmal der eiwei8produzierenden Driisenzellen. Bei verschiedenen 
Tieren und in den einzelnen Driisen kann das morphologische Bild und 
die Menge des Ergastoplasmas erheblich schwanken, aber es ist da doch 
als ein konstanter Zellbestandteil vorhanden. 


Der hohe Gehalt an Cytoplasmanukleotiden, welcher oben beriihrt 
worden ist, kommt auch bei gerade denjenigen Zellen vor, welche durch 
ein hochentwickeltes Ergastoplasma gekennzeichnet werden. So findet 
man diese in groBen Mengen in allen untersuchten serdésen Speichel- 
driisenzellen einschlieBlich des Pankreas sowie in den Hauptzellen der 
Magenschleimhaut, aber im Schleim, in mukésen Zellen, in den LANGER- 
HANSschen Inseln und in den Belegzellen des Magens fehlen sie oder sind 
sparlich vertreten. Die Verteilung in der Zelle mit der héchsten Kon- 
zentration nach der Basis hin stimmt auch gut iiberein, desgleichen der 
Umstand, daB sie nach Pilokarpininjektion, wenn eine intensive Driisen- 
funktion eintritt, allmahlich abnehmen, ohne doch ganzlich zu verschwin- 
den. Eine niedrige Zone dicht an der Zellbasis bleibt immer bestehen. 
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Es erscheint folglich die Annahme berechtigt, daB es Pentosenukleo- 
tide seien, welche die charakteristische Basophilie des Ergastoplasmas 
bedingen. Dies braucht natiirlich aus den oben angefiihrten Griinden 
nicht zu bedeuten, daB Ergastoplasma und Nukleinsaureverteilung stets 
iibereinstimmen. Die Verteilung der basophilen Substanz muB in sehr 
groben und verzerrten Ziigen ein Bild von der Verteilung der Nukleotide 
geben; man scheint aber ein Recht zu der Annahme zu haben, daB die 
Zelle bei Entwicklung eines reichlichen und stark basophilen Ergasto- 
plasmas eine groBe Menge von Pentosenukleotiden enthilt. 

Da das Ergastoplasmasystem nach allem was ein sehr umfangreiches 
Beobachtungsmaterial ergeben hat (siehe z. B. GARNIER 1899, ZIMMER- 
MANN 1927), gerade fiir eiweiBproduzierende Zellen so auBerordentlich 
charakteristisch zu sein scheint, so liegen sehr starke Griinde fiir die 
Annahme vor, daB das Vorkommen groBer Mengen von Pentosenukleo- 
tiden im Cytoplasma fiir eitweiBproduzierende Zellen kennzeichnend ist. 

Die Beziehung zwischen Ergastoplasma und Sekretion ist vielfach 
erértert worden. Da® das Ergastoplasma im Laufe der verschiedenen 
Phasen des Sekretionszyklus verandert wird, ist sicher festgestellt. 
Wenn die Zelle in kurzer Zeit groBe Sekretmengen ausst6Bt, beispielsweise 
nach Pilokarpinreizung, nimmt die Menge desselben ab. Die Bezeich- 
nung Ergastoplasma wurde von GARNIER als Ersatz fiir ,,Basalfilamente“ 
eingefiihrt, ein Ausdruck, welcher ja nur auf den morphologischen 
Yharakter hinzielt, um hervorzuheben, da8 die Faserstrukturen der Aus- 
druck einer speziellen Funktion des Cytoplasmas waren. Ob die Zymogen- 
granula aus diesen Strukturen oder mit Hilfe derselben entstehen, hat 
sich nicht konstatieren lassen. GARNIER nimmt in seiner Ergastoplasma- 
theorie an, daB ein enger Zusammenhang zwischen diesen Struktur- 
elementen besteht. 

Ob der morphologische Charakter des Ergastoplasmas, die Zusammen- 
setzung aus linearen oder lamellaren Elementen, durch eine wirkliche, 
mikroskopisch sichtbare Struktur bedingt wird oder ein Artefakt ist, 
das von einer besonderen Neigung der sauren Substanzen in den basalen 
Zellteilen in Gestalt von Faden oder Lamellen auszufallen verursac ht wird, 
ist ebenfalls Gegenstand der Erérterung gewesen, wobei die letztere An- 
sicht am besten begriindet erscheint (BENSLEY 1911, DotiEy 1925, 
Sacucat 1920). Im Ultraviolettmikroskop kénnen in Freezing-drying- 
behandelten Praparaten in vereinzelten Fallen grébere Faserstrukturen 
sichtbar werden. Die feine Anordnung in Form von Filamenten konnte 
indessen niemals beobachtet werden. Das schlieBt selbstverstandlich 
eine solche nicht aus, da doch denkbar ist, daB ein Teil der Substanz 
linear angeordnet ist, waihrend der dazwischenliegende. ungeordnet ist, 
aber denselben Nukleotidgehalt hat. In einem derartigen Falle miBte 
natiirlich das Ultraviolettbild homogen werden, wahrend das Farbungs- 
bild, welches ja auch von dem. Sattigungsgrad der Nukleinsiure mit 
Kiwei8B beeinfluBt wird, inhomogen sein kénnte. Eine solche Annahme 


Chromosoma. 2. Bd. 9 
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erscheint jedoch ziemlich gekiinstelt. In Praparaten, in denen bei Hama- 
toxylinfarbung feine Basalfibrillen hervortreten, lieBen sich mittels 
Ultraviolettmikroskopie keine solchen entdecken. Dagegen stimmt die 
allgemeine Verbreitung der Filamentstrukturen in der Zelle gut mit der 
Verteilung der stark absorbierenden Substanz iiberein. Die wahrschein- 
lichste Erklarung scheint folglich die zu sein, daB der nukleinsaure- 
haltige Teil eine besondere Tendenz hat, sich bei Fixierung oder Far- 
bung in Faserstrukturen anzuordnen. Hierin muB sich ein Aufbau aus 
Lamellen widerspiegeln, was mit der unten entwickelten Ansicht, daB 
dort eine EiweiSbildung unter Vermittlung von Nukleinsauren statt- 
findet, wohl zu vereinbaren ist. Ein derartiger Vorgang wird, wie man, 
gestiitzt auf Astnury und BEtxs (1938) Messungen der Periode in der 
Nukleinsiurekette mit gewisser Wahrscheinlichkeit annehmen muB, 
von hochpolymerisierten Nukleinsiureketten vermittelt. 


Erorterung. 


Der Umstand, da8 in dem untersuchten Material Ergastoplasma- 
entwicklung und Gehalt an cytoplasmatischen Nukleotiden so intim 
Hand in Hand gehen, da die Lokalisation in der Zelle iibereinstimmt, 
sowie daB beide basische Farbstoffe stark binden, macht es, wie oben 
betont wurde, héchstwahrscheinlich, daB es die Nukleinsauren sind, 
welche die charakteristische Farbbarkeit des Ergastoplasmas bedingen. 
Umgekehrt kann also der SchluB gezogen werden, dafs dort, wo eine 
wohlentwickelte Ergastoplasmaorganelle vorhanden ist, das Vorkommen 
groBer Mengen von cytoplasmatischen Nukleinsaiuren zu erwarten steht. 
Die Ausbreitung des Ergastoplasmas ist vielfach untersucht und in einer 
groBen Anzahl von Arbeiten beschrieben worden, aus welchen hervor- 
geht, daB ein gut ausgebildetes Ergastoplasma fiir die ciweiBprodu- 
zierenden Driisenzellen kennzeichnend ist !. 

In simtlichen Zellen, welche im Laufe der vorliegenden Arbeit unter- 
sucht worden sind und in den hohe Nukleotidkonzentrationen auf- 
treten, kann man mit histologischen Farbungsmethoden ein klares 
Ergastoplasma erhalten. Am besten entwickelt ist letzteres in den- 
jenigen Organen, welche eine besonders hohe sekretorische Aktivitat 
entfalten, beispielsweise im Pankreas. Besonders auffallend ist die 
Verschiedenheit des Nukleinséuregehaltes in den exokrinen und endo- 
krinen Teilen der Bauchspeicheldriise. In diesem Fall handelt es sich um 
zwei Zelltypen, welche von einer gemeinsamen Anlage abstammen und 


1 Die Grenze zwischen Ergastoplasma und andersartiger Chromidialsubstanz 
ist bisweilen schwer zu ziehen (vgl. beispielsweise die Untersuchungen von Bourn 
an Pflanzenmaterial). Die Untersuchung der Nukleinsaiureverteilung ergibt, daB 
diese in vielen Fallen mit der Verteilung der sogenannten Chromidialsubstanz zu- 
sammenfallt. Das ist jedoch bei weitem nicht immer der Fall. Cytoplasmatische 
Nukleinsiuren kommen in groBem Umfang in Material vor, welches ,,Chromidial- 
substanz‘‘ vermissen ]a8t, und die Begriffe kénnen keineswegs als homolog auf- 
gefaBt werden. 
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demzufolge sehr nahe verwandt sind, die aber verschiedene Funktion 
haben, indem die exokrinen Zellen in ihrer Eigenschaft als EiweifSdriise 
eine sehr starke Sekretion zu leisten haben, wahrend den endokrinen eine 
solche Aufgabe nicht zufallt. Von bekannten Produkten ist zwar das 
Insulin ein EiweiBk6rper, aber die Menge, welche erzeugt wird, ist im Ver- 
gleich zu den Sekretmengen der exokrinen Zellen verschwindend gering. 

DaB8B es sehr groBe EiweiBmengen sind, welche in der nukleinsaure- 
reichen Bauchspeicheldriise produziert werden, geht aus dem hohen 
Gehalt untersuchter Saftproben sowie aus der groBen Tagesproduktion 
von Pankreassaft hervor. Es ist natiirlich schwer, irgendwelche be- 
stimmtere Angaben iiber die Eiwei8produktion in 24 Stunden zu erhalten, 
aber der GréBenordnung nach muB es sich um 10; auch 20% des Trocken- 
gewichtes der Driise handeln, also um eine enorme Eiweifsekretion. 
Auch fiir die Speicheldriisen der Mundhohle liegen gewisse Bestim- 
mungen vor (FELDER 1916, BERGER 1918), welche gleichfalls einen hohen 
EiweiBgehalt des Sekrets ergeben haben. 

Bei den schleimerzeugenden Driisen ist es nicht méglich, zu ahnlichen 
Daten zu gelangen. Die Sekretmengen, welche produziert werden, 
dirften innerhalb weit engerer Grenzen liegen, und auBerdem enthilt 
die abgesonderte Fliissigkeit oft EiweiBstoffe von anderer Art als die- 
jenigen, welche im Sekret serdser Driisen auftreten. Wenigstens in 
gewissen Stadien des Sekretionszyklus findet man Cytoplasmanukleotide. 

Das Vorkommen hoher Konzentrationen von Cytoplasmanuklein- 
siuren scheint also fiir eiweiBproduzierende Driisenzellen charakte- 
ristisch zu sein. Derartige Wechselbeziehungen zwischen Nukleinsaure- 
menge und EiweiSbildung weist auch anderes Material auf (siehe weiter 
CasPERSSON 1941). Was speziell das Cytoplasma betrifft, so wiesen 
CASPERSSON und ScHULTZ (1938) in rasch wachsenden Zellen verschie- 
denen Ursprungs hohe Konzentrationen von Nukleinséuren im Cyto- 
plasma nach. Gewisse Zellen, welche nicht weiterwachsen, enthalten 
ebenfalls hohe Konzentrationen, namlich die Ei- und die Nervenzelle 
(LaNDSTROM, CASPERSSON und WoHLFaRT, 1941). Diese Zellen zeichnen 
sich indessen durch ihre GréBe aus, sie haben eine Periode intensiven 
Wachstums hinter sich, wahrend der die Nukleinsaiuren gebildet wurden. 
Eine einfache Beziehung zur Teilungsfrequenz kann folglich nicht be- 
stehen, sondern es ist wahrscheinlicher, daB die Vermehrung der Zell- 
substanz derjenige ProzeB ist, in welchen die Nukleinsaiuren eingreifen. 
Am wahrscheinlichsten ist da natiirlich eine Funktion bei dem EiweiB- 
umsatz, und dies wird von den hier angefiihrten Beobachtungen stark 
gestiitzt. Der einzige Faktor, welchen sich rasch teilende und wachsende 
Zellen, z. B. Embryonalmaterial, Ei-, Nerven- und EiweifSdriisenzellen, 
offenbar gemeinsam haben, ist der schnelle Aufbau von EiweiBsubstanzen. 

In der Mehrzahl dieser Zellen tritt sehr deutlich hervor, wie die 
Cytoplasmanukleinséuren zunachst rings um die eigentliche Kern- 
membran aufzutreten scheinen (friiher von CASPERSSON und ScHULTz 
g* 
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nachgewiesen), was mit groBer Wahrscheinlichkeit dafiir spricht, daB 
die Kernmembran der Entstehungsort derselben ist. In der pilokarpini- 
sierten, stark tatigen Driise ist auffallend, wie erheblich die Kernmembran 
ultraviolettes Licht absorbiert (vgl. Abb. 4 und 5). Dieselbe tritt in 
vielen Zellen als eine dicke nukleinséurehaltige Hiille hervor, auBerhalb 
welcher hohe Konzentrationen von Pentosenukleotiden liegen. Diese 
Beobachtungen machen wahrscheinlich, daB auch in diesem Falle an der 
Kernmembran Cytoplasmanukleotide gebildet werden; ob das aber fiir 
alle cytoplasmatischen Nukleotide zutrifft, oder ob ein Teil derselben 
basal im ,,Ergastoplasma“ entsteht, dies entzieht sich noch unserem 
Urteil. Das Verhaltnis zwischen Kern, Nukleolus und Ergastoplasma 
ist von verschiedenen Autoren eingehend erértert worden; besonders 
GARNIER glaubt einen engen Zusammenhang zwischen diesen Organellen 
nachgewiesen zu haben. Das bei unseren Untersuchungen zur Ver- 
fiigung stehende Vertebratenmaterial eignet sich nicht zur Priifung dieser 
Verhaltnisse mittels Ultraviolettabsorptionsmessungen. 

In denjenigen Absorptionsspektren, welche von mit Pilokarpin 
stimulierten Driisen stammen, sowie ‘bei einzelnen Messungen an aus- 
gehungerten Tieren, tritt eine deutliche Zweigipfeligkeit der Absorptions- 
kurve hervor. Eine solche ist bereits friiher bei anderem Zellmaterial 
beobachtet worden (Einzelheiten siehe bei CASPERSSON 1940), und es 
wurde nachgewiesen, da basische EiweiBkérper, Histone, wenn sie 
zusammen mit Nukleotiden vorkommen, Kurven von diesem Typ 
entstehen lassen kénnen. Bei in intensiver Tatigkeit befindlichen Zellen 
scheint also der Gehalt an derartigen Substanzen mit dem Absorptions- 
typ der Histone besonders hoch zu sein. 

Im Basalteil von Zellen ausgehungerter Tiere, wo die Nukleotid- 
konzentration am gréBten ist, tritt eine deutliche Absorption vom 
Histontyp hervor (Abb. 3). Weiter oben in der Zelle verschwindet diese 
und wird vom Absorptionstyp des SekreteiweiBes ersetzt. Wird die 
Zelle mit Pilokarpin zu starker Tatigkeit gereizt, so wird das EiweiBband 
vom Histontyp weit ausgepragter, aber nach wie vor sind es die basalen, 
nukleotidreichsten Teile, welche die héchsten Konzentrationen auf- 
weisen. Diese Substanzen sind also speziell an denjenigen Stellen der 
Zelle lokalisiert, wo die Wahrscheinlichkeit einer EiweiBbildung am gréBten. 
ist, welche von einem Nukleinséuremechanismus vermittelt wird, und 
sind auBerdem in den gréBten Mengen anwesend, wenn die Zelle exzessiv 
fungiert, was fiir eine spezielle Funktion bei diesem ProzeB spricht. 

Derartige Substanzen sind friiher in anderen Zellen an solchen Orten 
beobachtet worden, wo cytoplasmatische Nukleotide gebildet werden, 
und auSerdem innerhalb des Zellkernes im Nukleolus und in den hetero- 
chromatischen Chromosomenregionen, fiir welche geschlossen worden 
war, daB sie in den Mechanismus eingeschaltet sind, der die Bildung 
der Cytoplasmanukleotide bedingt. Von Interesse ist ferner, daB das 
Gensystem wahrend der Metaphase von einem System getragen zu 
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werden scheint, welches zum wesentlichen Teil aus nukleinsaurem Histon 
besteht. Es ist auffallend, wie also in simtlichen Fallen, wo eine EiweiB- 
bildung unter Vermittlung von Nukleinsauren stattfindet, Eiweiikérper 
vom Absorptionscharakter der Histone anwesend sind. Ob es die Auf- 
gabe derselben ist, die Muttersubstanzen fiir Nukleinséiuren abzugeben. 
ob ihnen eine spezielle Aufgabe beim eigentlichen EiweiBaufbau zufallt. 
oder ob sie schlieBlich diese beiden Funktionen auszuiiben haben, das 
14Bt sich bei dem heutigen Stande unserer Kenntnisse nicht entscheiden. 


Zusammenfassung. 

Durch Messung des Ultraviolettabsorptionsspektrums wurden in 
serésen Driisenzellen hohe Konzentrationen von Pentosenukleinsaiuren 
nachgewiesen, welche im Cytoplasma, besonders in den basalen Teilen, 
lokalisiert sind. Die Verteilung dieser Substanzen weist eine gute Uber- 
einstimmung mit dem GarnierRschen ,,Ergastoplasma“ auf, weshalb 
die ausgepragte Basophilie des letzteren von diesen Nukleinsaéuren ver- 
ursacht werden diirfte. GroBe Mengen von Cytoplasmanukleotiden sind 
fiir eiweiBproduzierende Driisenzellen charakteristisch. Dieses Verhalten 
macht es zusammen mit anderen friiheren Beobachtungen wahrschein- 
lich, daB cytoplasmatische Nukleotide eine spezielle Funktion bei der Pro- 
duktion von Eiweifstoffen im Cytoplasma haben. Die Méglichkeit, da8 
auch andere Prozesse durch ahnliche Systeme vermittelt werden, wird 
natiirlich durch diese Resultate noch nicht ausgeschlossen. 
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In vorangehenden Arbeiten (CasPERssON 1940, 1941) iiber die Rolle 
des Zellkerns und der Nukleinséuren beim EiweiBstoffwechsel der Zelle 
wurden die Verhaltnisse in embryonalen Zellen gestreift. Dabei wurden 
auch gewisse der unten angefiihrten, erst jetzt verdffentlichten Daten 
referiert. 


Makrochemische Untersuchungen. — 


Nukleinsdéuren. 

Die alteren Untersuchungen iiber den Nukleinsdurestoffwechsel des 
embryonalen Gewebes waren hauptsichlich mit rein chemischen Me- 
thoden durchgefiihrt worden, und Versuche, zwischen den einzelnen 
Teilen der Zelle zu differenzieren, wurden kaum jemals gemacht. Ein 
hoher Nukleinséuregehalt wurde ohne weiteres als ein Zeichen fiir groBe 
Mengen von Kernmaterial akzeptiert (z. B. Mastne 1911). Bei Unter- 
suchungen mit Methoden desselben Charakters, wie die unten angewen- 
deten, beobachteten ScuuLtz und der Verfasser (1939/1940) in aus ver- 
schiedenen Quellen stammendem Material, welches von raschem Wachs- 
tum gekennzeichnet wurde, unter anderem bei einem Pflanzenembryo, 
daB die Cytoplasmen der Zellen durchgehends groBe Pentosenukleinsaure- 
mengen enthielten, und schlossen aus den Beobachtungen, daB dies fiir 
alle Zellen in rasch wachsenden Geweben charakteristisch ware. Das 
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fiihrte unter anderem zu der Vermutung, da8B die allgemeine Baso- 
philie, welche man in embryonalen Geweben sieht, durch hohe Kon- 
zentrationen von Nukleinsaéuren verursacht wird. 


Der Embryo besitzt, ebenso wie der erwachsene Organismus, die 
Fahigkeit, diejenigen Gruppen zu bilden, welche besonders charakte- 
ristisch fiir die Nukleinséuren sind. TicHomrrorr (1885) wies das zuerst 
fiir Bombyx nach, Kosszt (1886) fand dasselbe Verhalten beim Hiihnerei. 
Diese Befunde sind dann von einer Reihe von Untersuchern (FRIDE- 
RictaA 1912, MENDEL und LEAVENWORTH 1908, TERROINE und Movurot 
1931, MeLKa 1933, Sagara 1928, CaLvERy 1928, Voss 1933) bestatigt 
und erweitert worden. Die Pyrimidinbasen wurden nicht untersucht, 
vor allem wohl infolge von Analysenschwierigkeiten. Ein prinzipieller 
Grund fiir die Annahme, daB sie sich anders verhalten wiirden, scheint 
indessen nicht vorzuliegen. MENDEL und LEAVENWORTH wiesen in ihrer 
oben zitierten Arbeit auch nach, da8 wahrend der Bebriitung von Hiihner- 
eiern der Pentosegehalt stieg. Der dritte von den Bestandteilen der 
Nukleinséure, die Phosphorséure, ist von Mastne (1911) untersucht 
worden. Dieser Autor wies an Kaninchenembryonen nach, da8, wahrend 
die Gesamtmenge von Nukleinsiurephosphor im Embryo bei der Ent- 
wicklung desselben zunahm, das Verhaltnis zwischen dem Nukleinsaure- 
phosphor und dem Gesamtstickstoff statt dessen kleiner wurde. Diese 
Verschiebung war groB, die Menge des Nukleinsaéurephosphors in einer 
Einheitsmenge Stickstoff betrug bei einer Reihe von Embryonen aus 
dem ersten Teil der Trachtigkeit 20,3 und bei dem neugeborenen Ka- 
ninchen 11,7. 


Diese Untersuchungen zeigen also, daB von den friihesten Embryonal- 
stadien an im Embryo Nukleinsaéuren gebildet werden. Die Unter- 
suchungen von Masine ergeben, daB diese Substanzen wahrend des 
friiheren Teils der Embryonalentwicklung prozentual eine gréBere Rolle 
spielen als spater. 

Gelegentlich dieser Untersuchungen ist auch die Frage der nachsten 
Muttersubstanzen fiir die Purinsynthese erértert und auch mit Stoff- 
wechselversuchen beleuchtet worden. Dabei hat sich ergeben, daB 
Histidin mit gréBter Wahrscheinlichkeit eine Muttersubstanz ist. Auch 
Arginin diirfte als eine solche fungieren, die Rolle desselben ist jedoch 
strittig (AckRoyp und Hopxrs 1916, Rosz und Cook 1925, 1926, 
Strwart 1925, Gyéreyr und THANNHAUSER 1928). Inwieweit auch 
andere Substanzen beteiligt sind, ist noch unbekannt. Im Zusammen- 
hang mit den unten angefiihrten Resultaten ist es von einem gewissen 
Interesse, daB gerade das Histidin und Arginin, welche den Hauptteil 
der Aminosiuren darstellen, deren Vorkommen in groBen Mengen den 
basischen Eiwei®kérpern ihren Charakter verleiht, eine spezielle Rolle 
zu spielen scheinen. 
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EiweiBkorper. 

Die friiheren Studien der Veranderungen in den Eiweif8stoffen wahrend 
der Embryonalentwicklung bezogen sich namentlich auf die Gesamt- 
menge der EiweifSsubstanzen. Bywatrrs (1913) versuchte indessen. 
zwischen koagulierbarem und nichtkoagulierbarem EiweiB im Eiklar 
zu unterscheiden. 

Sehr eingehende Untersuchungen an einem groBen Analysenmaterial 
sind von E. G. ScHENncK (1932) ausgefiihrt worden. Die Anregung zu 
denseiben gaben die fiir unsere Anschauungen iiber den EiweiBstoff- 
wechsel in der Zelle grundlegenden Arbeiten, welche von KossEL und 
seinen Mitarbeitern stammen und die Umwandlung héherer Eiweif- 
kérper in einfachere basische wahrend der Spermienreifung in Fisch- 
testikeln behandeln (siehe KossEL und ScHENcK 1928). Im Zusammen- 
hang mit Beobachtungen, welche zu ergeben scheinen, daB dieser Eiweib- 
umbau ein bei jeder Zellteilung auftretendes Phanomen ist, sind jene Unter- 
suchungen friiher in dieser Zeitschrift referiert worden (CASPERSSON 1940). 

ScHENCK (1932) analysierte die verschiedenen Teile des Hiihnereies 
nach verschiedener Bebriitungsdauer und fiihrte eine sehr groBe Anzahl 
von Aminosaureanalysen an diesen Fraktionen durch, wobei das Haupt- 
gewicht auf die basischen Aminosauren gelegt wurde. Durch Vergleich 
der Aminosaureverteilung in den einzelnen EiweiBfraktionen der ver- 
schiedenen Eiteile, Eiklar, Eidotter, Embryo und Eischalenhaut, war es 
moglich, die Hauptziige des EiweiBumbaues zu verfolgen. Von den 
zahlreichen Beobachtungen sind die unten angefiihrten fiir die folgende 
Arbeit besonders wichtig. Fertige EiweiBstoffe werden nicht in das 
KG6rpereiweiB des Embryos aufgenommen. Die EiweiBkérper des Eiklars 
und Eidotters werden, bevor sie vom Embryo aufgenommen werden 
kénnen, zu Polypeptiden und Aminoséuren umgewandelt und abgebaut. 
Das friiheste Stadium, in welchem der Embryo einen so groBen Teil des 
Eies ausmacht, daB derselbe fiir sich analysiert werden kann, tritt am 
6.—7. Bebriitungstage ein. Hierbei trat deutlich hervor, daB — wie 
ScHenck schon friiher fiir jugendliches Gewebe im allgemeinen an- 
gegeben hatte — sich das Eiwei8 desselben durch einen héheren Gehalt 
an Histidin, Arginin und Lysin vor anderem auszeichnet, und daB dieser 
hohe Hexonbasengehalt im Laufe der Entwicklung nach und nach 
verlorengeht. Am 6.—7. Bebriitungstage, wo der Embryo zum ersten 
Male separat analysiert werden konnte, machte der Hexonbasenstickstoff 
nahezu 38% des Gesamtstickstoffes aus, was ein héherer Wert ist als 
alle anderen jemals im Dotter bestimmten. ,,Der Argininwert ist erhdht, 
auffélliger aber ist ein auBerordentlich starker Histidingehalt, wie er ebenfalls 
nie vorher gefunden wurde. Das sind neben einem hohen Tyrosin- und 
niedrigen Tryptophangehalt zundchst die Hauptmerkmale des jingsten 
embryonalen Gewebes‘ (1. c. S. 136). Am 9. Tage war der Hexonbasen- 
gehalt gesunken, namentlich auf Kosten des Histidins, wihrend Arginin 
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und Lysin fast unverandert waren. In einem Embryo vom 12. Tage 
lag der Hexonbasengehalt etwas héher (2%), woraus ScHENCK auf 
eine Zunahme schlieBt. Wahrend der 3 folgenden Tage wird die K6rper- 
masse des Embryos fast verzehnfacht und gleichzeitig sinkt der Hexon- 
basenstickstoff stark (9%), wobei der Hauptverlust (7%) auf das Histidin 
entfallt. Wahrend des weiteren Wachsens gehen groBe Verinderungen 
in der Zusammensetzung der Proteine vor sich, so daB bei der Schlupfreife 
am 20. Tage die eben erwahnten Merkmale des embryonalen Gewebes 
allmahlich verschwinden. Das Histidin sinkt weiter stark. Das Tyrosin 
fallt von etwa 5% bei einem Embryo von 6—7 Tagen bis auf etwa 3% 
bei einem solchen von 18—20 Tagen. 

Bei der Bebriitung scheinen sich aus dem Nahrungseiwei8 des Kies 
zunachst hexonbasenreiche EiweiBstoffe zu bilden. In dem ,,fliissigen 
Dotter“, welcher friihzeitig rings um den Embryo entsteht, denselben 
bis zum 9. Tage umgibt, und aus dem der Embryo wohl seine Baustoffe 
aufnimmt, ist in der Albuminfraktion besonders viel Histidin und Arginin 
vorhanden, und in der entsprechenden Globulinfraktion viel Histidin 
und Lysin. Es scheint also, als ob die NahrungseiweiBstoffe so umgebaut 
wirden, daB der Hexonbasengehalt zunimmt, und zwar als eine Vor- 
bereitung dafiir, daB diese Material zum Aufbau der hexonbasenreichen 
Proteine des Embryos liefern sollen. Die Aufnahme von hexonbasen- 
reichen Peptidkomplexen geht bis zum 9. Tage weiter. Spater weist 
das EiweiB in der Nahe des Embryos keinen besonderen Hexonbasen- 
reichtum auf, und der Embryo nimmt aus dem Dottereiwei8 sogar 
Teile von niedrigem Hexonbasengehalt auf, so daB eine Anreicherung 
derselben, in beispielsweise dem Vit liin, stattfinden kann. 

ScuEzncK hat auch die Eiwei8bildung im Ovarium und dem Eileiter 
untersucht. Die Verhaltnisse lassen sich da schwerer iibersehen. Dieselbe 
Konstellation von EiweiBk6rpern wie im bebriiteten Ei tritt hier auf: 
Albumin, Vitellin und ein Nukleoproteid, welche zusammenwirken und 
in gewisser Weise Gruppen auszutauschen scheinen. Aus dem relativ 
hexonbasenreichen Eiwei8 im Eierstock und Eileiter wird das daran 
armere DottereiweiB gebildet. 

FaBt man die fiir die vorliegende Arbeit wichtigen Punkte zusammen, 
so kann man sagen, daB, wie ScHENCKs Arbeiten ergeben haben, embryo- 
nales Gewebe, wie jugendliches Gewebe im allgemeinen, von seinem Reichtum 
an Hexonbasen, d.h. an Histidin, Arginin und Lysin, gekennzeichnet wird. 
Im Hiihnerembryo, welcher zwischen dem 3. und 10. Tage von einigen 
Zentigramm auf 2—3g (FRIDERICIA), also mit enormer Geschwindig- 
keit, wachst, sind die EiweiBstoffe wahrend dieser Periode auBerordent- 
lich reich an Hexonbasen. Der Hexonbasenstickstoff macht am 6. bis 
7. Tage nahezu 40% des Gesamtstickstoffes aus. Zum Aufbau dieser 
EiweiBkérper werden vom Dotter EiweiBgruppen mit hohem Hexon- 
basengehalt geliefert. Wahrend des spateren Teiles der Entwicklung 
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verliert das Eiweif allmahlich seinen hohen Hexonbasengehalt, seinen 
embryonalen Charakter. Diese Veranderungen werden zum gréBten Teil 
von Verschiebungen im Histidingehalt bedingt. 


Experimentelle Untersuchungen. 
Material. 

Die chemischen Purinbasenuntersuchungen sind von den einzelnen 
Autoren an einer Anzahl von verschiedenen Objekten mit denselben 
Resultaten durchgefiihrt worden, was zeigt, daB wenigstens in dieser 
Beziehung die Verhaltnisse innerhalb weitbegrenzter Gruppen von 
Organismen gleichartig sind. In bezug auf den EiweiBstoffwechsel 
stehen Untersuchungen an anderem Material als dem Hihnerembryo 
noch aus, aber zur Zeit scheint kein Grund eine Annahme, daB diese 
keine allgemeinere Giiltigkeit besiBen, positiv zu stiitzen. Da auBerdem 
die zytologischen Verhiltnisse sowie der Verlauf der Embryonalent- 
wicklung beim Hiihnerembryo unvergleichlich am besten bekannt sind, 
wurde dieser als Objekt gewahlt. 

Das Material bestand aus frischen Hihnerfarmeiern. Die Bebriitung erfolgte 
bei 38° in einem Brutapparat mit kontinuierlich zirkulierender Frischluft mit 
80% relativer Feuchtigkeit. Nur ganz vereinzelte Eier entwickelten sich nicht. 
Die Embryonen wurden teils nach dem Freezing-drying-Verfahren von GERSH 
und teils in Formalin fixiert. In bezug auf Angaben iiber die weitere Behandlung 
der Praparate sowie die Technik bei der Aufnahme der Absorptionsspektra wird 
auf eine friihere Arbeit! verwiesen. 

Folgende Gesichtspunkte bestimmten die Wahl von Embryonal- 
stadien zur Untersuchung: Den Scnencxschen Daten nach hat das 
EmbryonaleiweiB vor dem 10. Tage den ausgepragtesten ,,embryonalen 
Charakter“. Nach diesem Zeitpunkt beginnt die Umwandlung in einen 
erwachseneren EiweiBtyp. Fripericta (1912) teilt die Embryonal- 
entwicklung in 4 Perioden ein. Wahrend der 2. Periode in diesem Schema, 
welche sich vom 3.—4. bis zum 10.—11. Tage erstreckt, findet das ver- 
haltnismaBig allerschnellste Wachsen statt, indem das Gewicht des 
Embryos von einigen Zentigramm auf etliche Gramm steigt. Wahrend 
dieser Zeit ist der Stickstoffgehalt des Embryos ungefahr konstant; 
nach dem 10. Tage steigt dieser indessen nach und nach. Auch andere 
Zeichen eines Abschlusses der ersten Differenzierungsprozesse werden 
beobachtet, so beginnen beispielsweise die ersten Spuren von Harnsdure 
aufzutreten. Zwischen dem 2. und 10. Tage laufen also die primaren 
Differenzierungsprozesse ab, und es geht das erste, enorm rasche Organ- 
wachstum vor sich. Die vor 10 Tage liegenden Stadien erscheinen 
folglich am geeignetsten fiir die Untersuchung. Die Embryonen wurden 
daher nach einer Bebriitung von 3—8 Tagen entnommen, und soweit 
Vergleiche mit alterem Material angestellt wurden, handelt es sich um 
solches von einem eben ausgeschliipften Kiichlein. 

Y Caspersson, 7'.: Chromosoma i, 562 (1940). 
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Cytoplasmanukleotide. 
Im Ultraviolettmikroskop bei 257 mu, d.h. nahe am Nukleinsaure- 
absorptionsmaximum, erscheint das Cytoplasma der embryonalen 


Zellen a!lgemein starker ab- 
sorbierend als in Zellen des 
ausgeschliipften Kiichleins. 
Leber: Die Zellen haben bei 
einem Embryo vom 6. Tage 
eine so starke Cytoplasmaab- 
sorption, daB sie in 5 dicken 
Schnitten auf der Photo- 
graphie fast ganz dunkel aus- 
sehen (Abb. 1). Abb. 2 zeigt 
eine Anzah] von Absorptions- 
spektren aus Gebieten mit 
einer Oberflache von etwa}/,u? 
in den Cytoplasmen dreier be- 
liebig herausgegriffener Zel- 
len. Die Absorptionskurven 
weisen cine starke 2600 A- 
Bande auf, welche einem 
hohen Gehalt an Cytop!asma- 
nuklJeinséuren entspricht. Die 
Extinktionen erreichen 0,5 bis 
0,6, und die enthaltene Ei- 
weiBkomponente macht sich 
auf der Kurve lediglich als 





Abb. 1. Leber eines 6taigigen Hiihner- 
embryos. ‘Wellenlinge 2570 A, 
Vergr. 550fach. 




































































\\ 
\\ 
w \ 
Le 
93} — 
NN. : 
a2 \ mi \ 
i Si Ne 
“ANY 
: as 
Vl 
IN 
| 
: |» 
2400 2600 2800 3000 A 


Wellenlange 


Abb. 2. Absorptionsspektra von Punkten im Cyto- 

plasma von Leberzellen. Kurve 1: 3tagiger, Kurve 2 

und 3: 6tigiger Embryo, Kurve 4 und 5: eben 
ausgeschliipftes Kiichlein. 


eine schwach hervortretende Ausbiegung der Kurve bei etwa 2800 A 
bemerkbar. Die Héhe des Absorptionsmaximum entspricht einem Nuklein- 


sduregehalt des lebenden Z:llteils von 2—4%. Wahrend die Cytoplasmen 
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sehr nukleinsaurereich sind, mit den héchsten Konzentrationen nahe an 
der Kernmembran, sind die Kerne ziemlich arm an Nukleinséure. Die 
Hauptmenge liegt im Nukleolus und im Chromozentrum. Diese Mengen, 
bis 4% in der Leber, die sich ja an diesem Zeitpunkt mit sehr groBer 
Geschwindigkeit entwickelt, sind auffallend hoch und diirften kaum von 
einem anderen bisher untersuchten Organ iibertroffen werden. 

Die unteren beiden Kurven sind an ‘der Leber eines eben ausge- 
schliipften Kiichleins aufgenommen. Sie zeigen eine bestimmt niedrige 
Nukleotidkonzentration im Cy- 
toplasma (vgl. die vorangehende 
Arbeit tiber Nukleotide in Drii- 
senzellen), so niedrig im Ver- 
gleich zur EiweiBabsorption, 
daB keine. deutliche Nuklein- 
sdurebande auftritt. Die Men- 
gen sind also bei weitem ge- 
ringer als in der embryonalen 
Bie Leber. Bei einem derartigen 
son. Coren der Unione Suse Vergleich ist auch au beachten, 

Vergr. 70fach. daB die Trockensubstanzmenge 

im Embryo weit kleiner ist als 

im fertigen Kiichlein. Nach Tanew (1903) betrigt der Trockensubstanz- 

gehalt am 21. Tage 17—20,5% und am 10. Tage 5,7—7,3%. FRIDERICIA 

fand vom 6.—10. Tage einen ungefaéhr konstanten Stickstoffgehalt im 

Embryo, weshalb Tancis 10 Tage-Wert auch fiir einen Embryo von 

6 Tagen gelten diirfte. Dieser Unterschied des Wassergehaltes bewirkt, 

da8B im Embryo der Nukleinsaiuregehalt noch mehr hervortreten mub 
als es aus dem direkten Vergleich der Absorptionswerte hervorgeht. 

Die Urniere laBt ahnliche Verhaltnisse erkennen, ist aber infolge ihrer 
eigenartigen Entwicklung ein besonders giinstiges Objekt. Die Urnieren- 
anlage tritt binnen 2—3 Tagen auf und ist in 7—8 Tagen vidllig ent- 
wickelt (FRIpERICIA 1912). Sie ist also ein Organ, welches entwickelt, 
fertigdifferenziert und wieder zuriickgebildet wid, um von der blei- 
benden, definitiven Niere abgelést zu werden, wahrend sich die anderen 
Organe im Embryo entwickeln. Es ist demnach zu erwarten, daB dieselbe 
auf der Hohe ihrer Entwicklung etwa am 7.—8. Tage allein unter saémt- 
lichen Organen des Embryos das Bild eines fertigdifferenzierten Ge- 
webes darbieten werde. Abb. 3 stellt ein Ubersichtsbild vom 6. Tage dar. 
Das Parenchym baut sich aus Schlauchen verschiedenen Charakters auf. 
Hauptsachlich dorsal liegen schmale Schlauche, deren Zellen auf der 
Photographie dunkler aussehen, hauptsachlich ventral befinden sich weite 
Schliuche mit ganz hellen Zelleytoplasmen. Die dazwischen liegenden 
Schlauche weisen Zwischenformen auf. Bei Untersuchung in mit Hama- 
toxylin gefarbten Serienschnitten zeigten sich in den schmalen Schléuchen 
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groBe Mengen von Mitosen; in den schmalsten Schlaiuchen finden sich 
in einem 5 -Schnitt oft mehrere. In den weiten Schliuchen lieBen sich 
nur sehr sparliche Mitosen beobachten. Alle diese Umstande sprechen 
stark dafiir, daB die verschiedenen Teile der Nierenlage verschiedenen 
Entwicklungsstadien entsprechen, und zwar in der Weise, daB dieschmalen 
hinteren Schléuche, in welchen die Zellteilungen rasch verlaufen, sich 
in der Richtung auf das Stadium entwickeln, welches die ventralen 
weiten Schlauche verkérpern. In alteren Embryonen besteht auch der 
Hauptteil der Urniere aus Schlauchen von diesem Typ (Abb. 4c). Die 





a b ec 
Abb. 4a—c. a und b Teile der Niere in Abb. 3 bei stairkerer VergréBerung. c Die weitesten 
Schléuche in der Niere eines 9tagigen Embryos. Die Lichtbilder sind so gleichartig wie 
méglich aufgenommen und kopiert. Wellenlange 2570 A. Vergr. 500fach. 


verschiedenen Teile der Urniere in ein und demselben Praparat scheinen 
also verschiedenen Entwicklungsstadien auf dem Wege zu einem defini- 
tiven Organ zu entsprechen. Abb. 4a und b zeigen einige Schlauche aus 
den verschiedenen Teilen in starkerer VergréBerung. Aus der Abbildung 
wird ersichtlich, daB die Zellen der schmaien Schlauche in ihrem Proto- 
plasma eine Konzentration von absorbierenden Substanzen haben, 
welche mit der der Leberzellen vergleichbar ist, waihrend die Zellen der 
weiten Schlauche ziemlich hell sind. Dieses Verhalten ist konstant und 
tritt in simtlichen Praparaten und in allen Nierenteilen deutlich hervor. 
Absorptionsspektra von Punkten in den Cytoplasmen von Zellen in 
Schlauchen verschiedener Typen sind in Abb. 5 dargestellt. Dort wird 
deutlich ersichtlich, wie die Bande der Nukleotide bei 2600 A in den 
schmileren Schliuchen weit mehr entwickelt ist als in den weiten. In 
ein und demselben Praparat, wo die Behandlungs- und: Messungsver- 
haltnisse so identisch sind wie nur irgend méglich, tritt also klar hervor, 
wie die Nukleinsaiurekonzentration sinkt, wenn die Zellteilungsintensitat 
gegen das Ende der Entwicklung des Organs hin abnimmt. 
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Als Reprasentant fiir Deckepithel wurde Epithel vom Darm unter- 
sucht. Kurve 1 und 3 in Abb. 6 stammen von einem 6tagigen Embryo. 
Die Nukleinsiurebande tritt di- 
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Abb. 5a und b. Absorptionsspektra’ von Cytoplasmapunkten in nahe beieinander liegenden 
Zellen aus schmalen Nierenschlauchen, obere Kurven, und weiten Schlaéuchen, untere Kurven. 


der EiweiB8absorption verdeckt wird, sie macht sich nur andeutungs- 


weise bemerkbar. 


sclche Unterschiede auf wie bei der Leber. 


Die Hoéhen der Absorptionskurven weisen nicht 


Die Form dagegen ist 


ganz verschieden. In diesem Fall zeichnet sich also, wie in anderen 
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Organen, das embryonale Gewebe durch einen weit héheren Nukleo- 
tidgehalt aus als das definitive, und zwar im Verhiltnis zu den Ei- 
weiBmengen, aber das definitive Gewebe enthalt soviel EiweiBstoffe 
(vgl. oben die Trockensubstanzbestimmungen), daB die Niveaus der 
Absorptionskurven ungefahr dieselben werden. 

Die Ultraviolettphotographien von 
anderen epithelialen Organen bei 
2570 A zeigen, daB auch bei diesen 
gleichartige Verhialtnisse vorliegen. 
Der W otrrsche Gang in einem 3tagi- 
gen Embryo gibt ein Beispiel hierfiir 

L— 
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Abb. 7. “\. 


Die Blutzellenrethe bietet wie die 
Niere ausgezeichnete Méglichkeiten ? NX 
zu Vergieichen zwischen Zellen ver- \ ~~ 





schiedenen Entwicklungsgrades. In 
erster Linie hat DantscHaKkorr { Ke 
(1908) die Hamatopoese im Hihner- ¢ 

embryo eingehend untersucht und “[— * ~~ 
die verschiedenen Zellformen be- \. N\ 
schrieben, welche auitreten. Wahrend SQ 

der Erythropoese bilden sich aus 

primitiven Blutzellen kleinere rund- Law 

liche Zellen mit distinkten Nukleolen ae, 
und stark basophilem Cytoplasma, S 
die primitiven Erythroblasten. Diese 
teilen sich rasch und lassen andere 
primitive Erythroplasten sowie oft 
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ziemlich groBe, abgeflachte Zellen ent- ° 2400 2 _ 2800 wooo h 
stehen. Letztere teilen sich schnell Wellenlénge 
und entwickeln sich zu Zellen mit Abb. 6. Absorptionsspektra von Cytoplas- 





gebieten in Dar lien eines 6tagigen 
groBem, etwas abgeflachtem Cyto- Embryos (Kurve 1 und 3) und eines eben 


plasma,den primitiven Erythrocyten.  $usteechltotten Kukens (kurve 2 und 4 
Etwas spater beginnen definitive auffallend. 
Erythroblasten ‘aufzutreten, welche 

sich ebenfalls rasch teilen und sich zu den definitiven roten Blutkérperchen 
entwickeln. Diese Entwicklung verlauft so allmahlich, daB alle diese 
Formen gleichzeitig im Blut zu finden sind. 

Es wurden gefarbte Ausstrichpraparate angefertigt, welche mit 
Ultraviolettpraparaten verglichen wurden!. Durch diese Vergleiche 
sowie an Hand der Beschreibungen und Abbildungen von DANTSCHAKOFF 
konnte bestimmt werden, wie die verschiedenen Blutzellengruppen im 
Ultraviolettmikroskop erscheinen. 

1 Diese Versuche wurden unter Mitwirkung von G. JuNGNER durchgefiihrt. 
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Im _ Ultraviolettbild tritt sehr deutlich hervor, wie die primitiven 
Blutzellen ein mit stark ultraviolettabsorbierenden Substanzen ge- 
Jadenes Cytoplasma und die Erythroblasten ein zwar helleres, aber doch 
stark absorbierendes Plasma haben. Die primitiven Erythrocvten haben 





Abb. 7. WoLrrscher Gang bei cinem Abb. 8. Primitive Blutzellen aus der Area vas- 
3tagigen Embryo. Wellenlinge 2570 A. culosa, 4tigiger Embryo. Wellenlinge 2570 A. 
Vergr. 550fach, : Vergr. 450fach. 


eine schwache Absorption, und die definitiven Erythrocyten absorbieren 
kaum merkbar. Diese Verhaltnisse werden von Abb. 8—10 demonstriert. 
Absorptionsmessungen wurden aus- 
gefiihrt an Cytoplasmen von primi- 
tiven Erythroblasten, welche in 


2 
r & & @ ’ BlutgefaBen in der Area vasculosa 





Abb. 9. Abb. 10. 

Abb. 9. Primitive und definitive Erythrocyten und Erythroblasten. Die Zellen mit der 
starken Cytoplasmaabsorption sind die primitiveren Formen. Direktpriparat, Wellenlinge 
2570 A. Vergr. 550fach. 

Abb.10aund b. Teile von mit Erythrocyten vollgestopften Kapillaren von a Area vaseulosa eines 
3téigigen Embryos und b Darmkapillaren eines eben ausgeschliipften Kiikens. Die méglichst 
gleichartig aufgenommenen und kopierten Bilder demonstricren den groBen Unterschied 
in der Cytoplasmaabsorption bei 2570 A zwischen primitiveren Formen (primitivste Erythro- 
blasten) und den definitiven Erythrocyten. Freezing-drying-Priparat. Vergr. 530fach. 





zusammengedrangt lagen, sowie an Cytoplasmen von definitiven, in Darm- 
kapillaren des ausgeschliipften Kiichleins zusammengepackten Erythro- 
cyten (Abb. 10a und b). Durch diese Packung wurde bis zu einem ge- 
wissen Grade die Verschiedenheit der Blutkérperchenform eliminiert, 
so daB nicht nur die Kurvenformen, sondern auch die Héhen der Ab- 
sorptionskurven verglichen werden kénnen. Die Messungen entsprechen 
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also dem Durchschnitt durch das Cytoplasma etlicher Zellen. Die MeB- 
punkte wurden so gewahlt, daB kein Kern das Resultat beeinfluBte. 


Die Verschiedenheit im Kur- 
venverlauf ist sehr groB. In 
den fertigdifferenzierten Blut- 
kérperchen, welche nicht 
weiterwachsen sollen, fehlt 
jede Spur von Nukleotidab- 
sorption im Cytoplasma, 
wahrend die sich rasch tei- 
lenden primitiveren Formen 
besonders hohe Konzentra- 
tionen haben (Abb. 11). 

Von den sich rasch wei- 
terentwickelnden primitiven 
Blutzellen an bis zu den de- 
finitiven Erythrocyten, Zel- 
len, welche eher als die meisten 
anderen im Organismus als 
fertig differenziert und aus- 
gewachsen bezeichnet werden 
kénnen, sinkt also der Nu- 
kleotidgehalt des Cytoplasmas 
mehr und mehr. Interessant 
ist in diesem Zusammenhang 
DantscHakoFFs Hinweis, daB 
sich diese Reihe durch eine 
kontinuierlich sinkende Ten- 
denz des Cytoplasmas, sich 
mit basischen Farbstoffen zu 
farben, auszeichnet, ein Pha- 
nomen, welches von dem 
fallenden Nukleinsauregehalt 
erklart wird. 

Die iibrigen Organe weisen 
bei der Untersuchung im Mi- 
kroskop bei 2570 A Bilder 
auf, welche den oben ange- 
fiihrten ganzlich entsprechen. 
Die Darmzellen, welche ge- 
messen wurden, reprasen- 
tieren wohl jegliches Epithel 
im Verdauungskanal. 
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Abb. 11. Abb. 10a und b entsprechende 


Absorptionsspektra. 


Die Zellen des Muskeisystems haben in den 


ersten Anlagen fiir die Rumpfmuskulatur ein Aussehen, welches dem 


Chromosoma. 2. Bd. 
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der Leberzellen ahnlick ist, indem die Cytoplasmen mit ultraviolett- 
absorbierenden Substanzen geladen, die Nukleolen groB und nukleinsaure- 
reich sind. Dieser Charakter wird bald weniger ausgepragt, bleibt aber 
doch lange bestehen. Abb. 12 zeigt eine Absorptionskurve von einer Zelle 
aus einem so weit fertig differenzierten Gewebe wie die fungierende 
embryonale Herzmuskulatur. Die Nukleinséurebande ist gut aus- 
gesprochen und weit hdher als die EiweiSbande. 
3 Diese Resultate zeigen also, dag 
in dem sich rasch entwickelnden em- 
bryonalen Gewebe Substanzen mit 
N= der Absorptionsbande der Nukleotide 
in groBen Mengen, vor allem im 
42 a Cytoplasma lokalisiert, vorkommen. 
fa x_| Wahrend des Verlaufes der Ent- 
3 wicklung sinken die Konzentra- 
\ tionen gleichzeitig mit der Ab- 
nahme der Zellteilungsintensitat. 
G7 x Diese Beobachtungen _bedeuten, 
unter dem Gesichtswinkel friiherer 
chemischer Untersuchungen be- 
_ trachtet, da8 embryonales Gewebe 
dadurch gekennzeichnet wird, daB 
Oop 2b00 2800 7004  groBe Nukleotidkonzentrationen in 
Wellenliinge den Cytoplasmen der Zellen vor- 
Abb. 12. Absorptionsspektrum von einem handen sind, Mengen, welche ent- 
ic! yee ge nag ai at sprechend der Abnahme der Tei- 
lungsintensitét sinken, was auf 
einen Zusammenhang zwischen dem Vorkommen von Cytoplasma- 
nukleotiden und der Wachstumsintensitat hindeutet. 
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Eiweipkorper. 

Die oben wiedergegebenen Absorptionskurven zeigen simtlich, daB 
tyrosinreiche EKiweiBstoffe sowohl im embryonalen als auch im erwachsenen 
Gewebe vorkommen. Sehr deutlich tritt auch hervor, wie im embryonalen 
Gewebe mit neutraler und saurer Reaktion die EiweiBbande etwas lang- 
welliger liegt als es fiir beispielsweise Serumalbumine und Globuline be- 
schrieben ist. Friiher! wurde angefiihrt, daB diese Verschiebung auf 
einem basischen Charakter der EiweiBsubstanz beruhen diirfte, und 
gewisse Griinde hierfiir sind angegeben worden. Auf Grund des um- 
fassenden, von ScHENCK verdffentlichten Analysenmaterials ist das 
Gewebe von Embryonen das ideale Testobjekt fiir diese Ansicht, weshalb 
dasselbe im folgenden Abschnitt ausfiihrlicher behandelt wird, bevor 


1 Casprersson, T.: Chromosoma 1, 566 f. (1940). 
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SchluBfolgerungen iiber die EiweiBverteilung in den einzelnen Zellen 
gezogen werden. 


Absorptionsspektrum der hexonbasenreichen Eiwei8kérper. 

Dank ScHENCKs umfassenden Analysen der Aminosdureverteilung in 
den EiweiBkorpern des Embryos wahrend der Entwicklung bietet dieses 
Material eine einzig dastehende Moglichkeit, Veranderungen des Absorp- 
tionsspektrums wahrend des EiweiBabbaues und -aufbaues zu untersuchen. 

Bei friiheren Untersuchungen der Ultraviolettabsorption verschiedener 
Zellstrukturen wurde die Beobachtung gemacht, daB die bei saurer oder 
neutraler Reaktion erhaltenen Absorptionskurven in gewissen Fallen 
nicht wie die tibrigen als Summe einer Nukleinsaureabsorption und einer 
EiweiBabsorption, welche ihrerseits die Summe der Absorptionen der 
enthaltenen Aminosaéuren war, erklart werden konnten. Der Verlauf 
der Kurven entsprach einer iiber einer Absorption von EiweiBcharakter, 
deren Absorptionsmaximum doch etwas nach der langwelligen Seite 
verschoben war, gelagerten Nukleinsdéureabsorption. Diese Verschiebung 
ist unerheblich, 50—150 A, aber gewisse Umstiande bewirken, daB sie 
in den Absorptionskurven sich deutlich fiir das Auge bemerkbar macht. 
Die Summe einer Nukleinséureabsorption und einer EiweiBabsorption 
mit einem Maximum bei 2750 A, von den GréBen, wie sie gewohnlich 
im Zellmaterial vorkommen, ergibt ein breites Maximum, mit einem 
gegen langere Wellenlingen gleichmaBig fallenden Schenkel. Liegt das 
Kiwei8maximum auch nur um 50 A weiter langwellig, so miissen sich 
unter denselben Verhaltnissen die Maxima der beiden Komponenten 
der Summenkurve schon fiir das Auge zu trennen beginnen, und an dem 
fallenden Kurvenschenkel tritt eine deutliche Ausbiegung hervor, wobei 
das Nukleinséuremaximum sich gleichzeitig zuspitzt, statt sich zu ver- 
breitern?. Diese Kurventypen sind beispielsweise in Abb. 5a bei der 
unteren bzw. oberen Kurve deutlich zu erkennen. Da kein Grund zu 
der Annahme bestand, daB andere Substanzen als EiweiBkorper die 
Bande bei 2800—2900 A geben, und da diese in Zellteilen beobachtet 
wurde, bei welchen man berechtigt war, die Anwesenheit von basischen 
EiweiBstoffen zu vermuten, sowie gerade in denjenigen Zellkernab- 
schnitten, welche eine besondere Tendenz zur Aufnahme saurer Farb- 
stoffe aufwiesen, wurde fiir am wahrscheinlichsten gehalten, daB es 
basische EiweiBsubstanzen waren, welche diese leicht verschobene 
KiweiBabsorption bedingten. Diese Vermutung wurde davon bestarkt, 
daB 6 verschiedene, nach KossxEt hergestellte Histonpraparierungen 
dasseibe Phinomen aufwiesen, wenn auch in verschiedenem Grade 2. 
Nach Koss und Mitarbeiter sind die Histone als Umbauprodukte und 
oft als Zwischenprodukte in weitergehenden Umbauprozessen héherer 
EiweiBstoffe zu bezeichnen. Folglich sind die meisten Substanzen, 

1 CaspERsson, T.: Chromosoma 1, 570 f. (1940). — ? Kossgt: l. c. S. 569. 
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welche in diese Gruppe eingereiht werden, chemisch bei weitem nicht 
so wohldefiniert wie in den meisten anderen EiweiBgruppen und wahr- 
scheinlich oft wenig einheitlich. Es diirften alle Uberginge zwischen 
den einfacheren eigentlichen Histonen und den EiweiBk6rpern mit bei- 
behaltenem Albumin- oder Globulincharakter, aber mit hohen Gehalten 
an basischen Aminosauren, welche wahrend des EHiweiBumbaues bei- 
spielsweise in dem Hiihnerei auftreten, existieren. Die allgemeinere 
SchluBfolgerung, zu der diese Untersuchungen der KossEtschen Schule 
berechtigen wiirden, ist, daB im Zusammenhang sowohl mit Abbau als auch 
Aufbau von EiweiB wahrend des normalen Zellstoffwechsels als Zwischen- 
produkte EiweiBkérper von verschiedenen Typen auftreten, welche durch 
thren hohen Gehalt an Hexonbasen gekennzeichnet werden. In die Histon- 
yruppe fallt definitionsgema8 nur der Teil von diesen Substanzen, bei 
welchem die Aminosaureverteilung eine derartige ist, daB der Charakter 
der basischen Aminosiuren iiberwiegen muB. Aus diesen Griinden 
wurde in friiheren Veréffentlichungen die Bezeichnung ,,Substanzen mit 
dem Absorptionscharakter der Histone“ fiir diejenigen Kérper an- 
gewendet, welche die Bande iiber 2800 A bedingten. 

Es gibt eine physikalische Unterlage fiir eine derartige Verschiebung. 
Die EiweiBbande setzt sich aus den beiden Banden des Tyrosins und 
Tryptophans zusammen. Die Lage der Tyrosinbande wird vom Disso- 
ziationsgrad der Phenolgruppe beeinfluBt (STENSTROM und REINHARD 
1925). In alkalischer Lésung liegt dieselbe bei 2950 A, in saurer und 
neutraler bei 2750 A. Dieser Tyrosinbandenverschiebung entspricht 
eine Veranderung in der Absorption derjenigen Eiweifstoffe, in welchen 
Tyrosin enthalten ist, deren Absorptionsbanden also in alkalischer 
Lésung nach héheren Wellenlangen hin verschoben liegen. STENSTROM 
und REINHARD verglichen eine Eiweiflésung mit einer Aminosaure- 
lésung mit demselben Tyrosin- und Tryptophangehalt und fanden, daB, 
wahrend die Ubereinstimmung bei alkalischer Reaktion gut war, bei 
saurer ein kleiner Unterschied auftrat, indem das Maximum der EiweiB- 
substanz nicht ganz so weit zuriickging wie das der Aminoséurenmischung. 
Dies muBte bedeuten, daB die Bande des Tyrosins nicht ganz so weit 
zurickwanderte, wenn die Aminosaure in der Peptidkette gebunden war. 
Die Autoren versuchten auch, einen Eiwei8kérper zu hydrolysieren, um 
durch Vergleich der Absorptionsspektra vor und nach der Spaltung den 
Kinflu8 der Bindung direkt beweisen zu kénnen; das miBlang aber, 
da eine Reihe von Aminosauren unter der starken Saurebehandlung 
zerfielen. In einem anderen Zusammenhang wurde indessen dieses 
Experiment von HavrowiTz (1939) angestellt. Dieser hydrolysierte enzy- 
matisch und aus seinen Kurven geht der Effekt deutlich hervor. Damit 
ist also bewiesen, daB die Bindung in einer EiweiBkette die Lage des 
Absorptionsmaximums in saurer Lésung beeinfluBt, und zwar in der 
Richtung einer Verschiebung nach héheren Wellenlangen hin. STEN- 
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sTROM und REINHARD zogen aus ihren Versuchen die SchluBfolgerung, 
daB, da es die Verschiebung der Tyrosinbande war, welche gehemmt 
wurde, und da diese Verschiebung von der Dissoziation der Phenol- 
gruppe bestimmt wurde, dieser letztere Faktor von der Bindungsweise 
der Aminosaure beeinflu8t wurde. Sie hielten fiir am wahrscheinlichsten. 
daB die sterische Konfiguraiion eine derartige war, daB die freien Amino- 
gruppen in den Diaminosauren eine Einwirkung auf die Dissoziation 
der Phenolgruppe im Tyrosin ausiibten. 

Daraus folgt aber, da8 EiweiBstoffe, welche besonderes reich an 
Diaminosauren sind, bei gleichem Tyrosingehalt in saurer Lésung eine 
starkere Verschiebung des Maximums nach héheren Wellenlingen hin 
aufweisen miissen als andere. Dies entspricht vollig den oben angefiihrten 
Beobachtungen, bei welchen eine Verschiebung des Tyrosi 1 8 
gefunden wurde, die in den basischen Histonen ausgesprochener war als 
in den SerumewweiBkérpern, was natiirlich die Ansicht von STENSTROM 
und REINHARD iiber den Mechanismus der Verschiebung stark stiitzt. 

Bei der Liickenhaftigkeit unserer derzeitigen Kenntnisse iiber die 
sterischen Verhaltnisse des EiweiBmolekiil bestehen geringe Aussichten. 
durch Peptidsyntheseversuche den Mechanismus der Maximumverschie- 
bung direkt demonstrieren zu kénnen. Der Hiihnerembryo erbietet 
indessen eine besonders gute Moéglichkeit dafiir, die Beziehung zwischen 
Bandenverschiebung und Hexonbasengehalt zu untersuchen. Die oben 
angefiihrten sehr umfassenden Analysen der Aminosaéureverteilung 
wahrend der Entwicklurg des Hiihnerembryos, welche ScHENCK aus- 
gefiihrt hatte, zeigen, daB vor dem 10. Tage saimtliche EiweiBkérper 
des Embryos auBerst hexonbasenreich sind; es wurden Werte bis zu 
40% des Gesamtstickstoffs gefunden (siehe oben S. 134). Danach geht 
der Hexonbasengehalt so zuriick, daB die EiweiBstoffe des eben aus- 
geschliipften Kiikens ungefahr denselben Gehalt an diesen Substanzen 
haben wie die des erwachsenen Tieres. Der Tyrosingehalt liegt in der 
ganzen Zeit bei ungefihr denselben Werten, im Embryo ist derselbe 
jedoch etwas héher. Der Tryptophangehalt ist beim Embryo etwas 
geringer. Die Gewebe des ganz jungen Embryos enthalten mehrere 
verschiedene EiweiBstoffe, welche aber alle von dem hohen Hexonbasen- 
gehalt gekennzeichnet werden. 

Die Absorptionskurven der embryonalen Gewebe (Abb. 2, 5, 6, 11 
und 12) zeigen den charakteristischen ,,Histonabsorptionstyp“. Sie 
ergeben alle, daB das Maximum des Tyrosins in den enthaltenen EiweiB- 
stoffen trotz der neutralen oder sauren Reaktion, in welcher die Messung 
stattfand, bei héheren Wellenlingen liegt als es bei der freien Amino- 
sdure der Fall ist. Der Effekt ist bei den einzelnen Geweben etwas ver- 
schieden, ist aber iiberall sehr stark. So erhebliche Verschiebungen 
waren friiher nur bei einzelnen Nukleolen aus erwachsenen Geweben 
beobachtet worden. Das Maximum des Tyrosins liegt, mit der friiher 
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angegebenen Methode! bestimmt, bisweilen weit verschoben, bei iiber 
2900 A. Mit dem Fortschreiten der Entwicklung wird diese Verschie- 
bung geringer, und in den Cytoplasmen des ausgewachsenen Kiikens 
ist sie nur unerheblich — die Absorptionskurven haben einen nahezu 
gleichmaBig fallenden Schenkel mit kaum angedeuteter Doppelzackigkeit. 

Der Absorptionsbefund bei EiweiBstoffen des Embryos entspricht also 
in allen Punkten den ScuEenckschen Analysendaten sowie der Annahme, 
daB es der Gehalt an basischen Aminosduren ist, welcher die Verschiebung 
der T yrosinbande bedingt; man diirfte folglich dazu berechtigt sein, zu sagen, 
da eine Verschiebung der T yrosinbande, die Entstehung einer ,, Absorption 
vom Histontyp, durch den Reichtum des HiweiBkérpers an Hexonbasen 
veranlaBt wird. Inwieweit der Grad der Verschiebung eine einfache 
Funktion der Hexonbasenmenge ist, laBt sich nicht voraussagen, da ja 
sterische Faktoren beim Zustandekommen des Effektes die Hauptrolle 
spielen diirften. Im friihesten embryonalen Material, welche sich durch 
besonders hohe Hexonbasenwerte auszeichnet, ist jedoch die Verschie- 
bung besonders groB, und sie geht wahrend der Entwicklung zuriick, 
gleichzeitig damit, daB nach ScHenck der durchschnittliche Hexon- 
basengehalt sinkt. 


Erérterung der Eiwei8- und Nukleinsiureverteilung im Embryo. 

Die obigen Absorptionskurven ergeben alle mit einer Ausnahme 
dasselbe Resultat, d. h. sie zeigen den charakteristischen doppelzackigen 
Verlauf mit schmaler 2600 A-Bande und hoher Absorption bei etwa 
2400 A2, den ,,Histonabsorptionstyp“ beim Embryo und die einfache, 
breite, gleichmaBig fallende Bande vom ,,Albumin-Globulinabsorptions- 
typ“ beim Kiiken, woraus ersichtlich wird, wie die EiweiBstoffe wahrend 
der Entwicklung umgebaut werden. Die Ausnahme bildet das Urnieren- 
gewebe. Wie oben auf 8.140 angegeben wurde, war bei denjenigen 
Nierenschliuchen, in welchen die Zellteilung rasch vonstatten ging, 
die Nukleinséurekonzentration hoch. Bei diesen Schliuchen tritt auch 
die fiir hexonbasenreiche Eiwei®kérper charakteristische Absorption 
hervor. In den nur langsam wachsenden Schlauchen ist die Nuklein- 
siurekonzentration niedriger, und es ist besonders auffallend, daB die 
Absorptionskurven den typischen ,,Albumin-Globulintypus“ zeigen 
(Abb. 4 und 5), d.h. denselben Absorptionscharakter wie bei den Ge- 
weben des ausgeschliipften Kiikens. Die Urniere nimmt indessen unter 
den Geweben des Embryos eine Sonderstellung ein, indem sie in 7 bis 
8 Tagen fertig differenziert wird, wahrend die anderen Gewebe noch 
ihren embryonalen Charakter behalten haben, worauf oben bei der 
Behandlung des Nukleinsaéuregehaltes derselben hingewiesen wurde 
(S. 139). Die Absorptionsspektra zeigen also in der Urniere ganz dieselbe 

1 Caspersson, T.: Chromosoma 1, 572 (1940). — * Casprrsson, T.: Chromo- 
soma 1, 574 (1940). 
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Entwicklung von ,,embryonalen“ (hexonbasenreichen) Eiwei®kérpern 
zu ,,erwachsenen“, welche der Embryo als Ganzes durchmacht, aber 
auf die spezielle Entwicklungsperiode derselben konzentriert. Dieses 
Verhalten spricht fernerhin dafiir, daB die Entwicklung iiber hexonbasen- 
reiche EiweiBstoffe ein allgemeiner Zug wahrend der Zellentwicklung und 
-differenzierung ist. 

Zwei Momente sind folglich fiir das in raschem Wachsen befindliche 
Gewebe charakteristisch, namlich die -hohen Konzentrationen von 
Nukleotiden im Cytoplasma und der Umstand, daB die Eiweibstoffe 
sehr reich an Hexonbasen sind sowie die Tatsache, daB beide Merkmale 
beim Abschlu8 der embryonalen Periode verlorengehen. Im Verein 
mit einer Serie von Beobachtungen an anderem Material (CasPERSSON 
1940, 1941) ergibt sich hieraus, daB, wenn in einer Zelle eine rasche 
EiweiBbildung im Gang ist, stets Nukleotide zugegen sind, was nach 
friiheren Ergebnissen! zeigen diirfte, daB sich die Nukleotide bei der Ei- 
weiBbildung beteiligen. Substanzen mit dem Geprage der basischen EiweiB- 
kérper sind chemisch wahrend des EiweiBumbaues bei der Spermio- 
genese (KossEL u.a.) sowie von ScHENCK wahrend der Embryonal- 
entwicklung nachgewiesen worden. Die Absorptionsdaten sprechen 
stark dafiir, daB dieses Verhalten allgemeine Bedeutung besitzt. Wie 
bereits betont wurde, findet man denjenigen Absorptionstyp, welcher die 
hexonbasenreichen Eiwei®kérper kennzeichnet, bei dem mannigfaltigsten 
Material gelegentlich der EiweiBproduktion. Bei der Zellteilung (vgl. das 
in Naturwiss. 1941 gegebene Schema) tauchen diese im Heterochromatin 
sowie im Nukleolenmechanismus auf, wo die Absorptionsbandenver- 
schiebungen dieselbe GréBenordnung erreichen kénnen wie beim embryo- 
nalen Zellcytoplasma. In den euchromatischen Teilen wurden dieselben 
nicht beobachtet, dabei ist jedoch zu bemerken, daB sich das eigentliche 
Chromatin gerade aus solchen Eiwei8kérpern und aus Nukleinsauren 
aufzubauen scheint. In samtlichen Fallen, welche bisher untersucht 
worden sind, wo EiweiBstoffe aufgebaut werden, bei der Zellteilung, 
bei der CytoplasmaeiweiBproduktion, in eiweiBerzeugenden Driisen, 
gelangen sie zur Beobachtung. Beim Aufbau von Eiweipkorpern in der 
lebenden Zelle sind offensichtlich immer betrachtliche Mengen sowohl von 
Nukieotiden als auch von h b eichen HiwetBsubstanzen vorhanden. 
Aus Mangel an Daten 14Bt sich die Funktion der letzteren zur Zeit nicht 
erértern. Verschiedene Momente sprechen dafiir, daB denselben eine 
wesentliche Rolle bei der eigentlichen Eiwei8produktion zufallen kénnte 
(z. B. der hohe Gehalt der Chromosomen an Nukleohiston) sowie dafiir, 
da8 sie an den Nukleinséureumsatz gebunden sein kénnen (beispielsweise 
der spezielle Reichtum derselben an Histidin, derjenigen Aminosaure, 
welche nachweislich ein Purinvorstadium darstellen kann, und das 
Sinken der Histidinmenge im Laufe der Entwicklung), und daB sie 


1 CaSPERSSON, T.: l.c. und Chromosoma 2 (1941). 
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Zwischenstadien im EiweiBumbau bilden kénnen (gewisse Daten vom 
Embryo sowie die chemischen Spermienuntersuchungen). Nichts wider- 
spricht natiirlich einer Annahme, daB alle diese Funktionen gleich- 
zeitig von zu dieser ausgedehnten Substanzgruppe gehérenden Stoffen 
ausgeiibt werden kénnten, ebensowenig wie die friiher angefiihrte Stiitzung 
fiir die Rolle der Nukleotide bei der Eiwei®produktion ausschlieBt, 
daB letztere daneben noch andere Aufgaben haben k6nnen. 

Aus Pflanzenmaterial sind eigentliche Histone nicht dargestellt 
worden. Dagegen wurde besonders aus Samen eine erhebliche Anzahl 
von Substanzen mit hohen Hexonbasengehalten gewonnen. Wie das 
PflanzeneiweiB iiberhaupt zeichnen sich diese durch einen hohen Gehalt 
an der Dikarbonsaure Glutaminsaure aus, deren saurer Charakter dem 
basischen der Diaminosaéuren entgegenwirkt, so daB der isoelektrische 
Punkt nicht erheblich nach der alkalischen Seite verschoben wird. Wird 
dieser Umstand beachtet, so scheinen die Verhaltnisse im Pflanzenreich 
denjenigen im Tierreich zu entsprechen. 


Einige cytologische Beobachtungen. 

Zellen, in welchen eine besonders rasche Bildung von Cytoplasma- 
eiweiBstoffen im Gange ist, weisen oft ein charakteristisches Aussehen 
auf (CaspEeRssON 1941). Der Kern ist groB und blaschenférmig, mit 
groBen, ribosenukleotidhaltigen Nukleolen, das Cytoplasma_ enthalt 
hohe Konzentrationen von Ribosenukleotiden, namentlich unmittelbar 
um die Kernmembran. Dies wurde als Hyperfunktion des Hetero- 
chromatin-Nukleolensystems gedeutet. Der Prototyp dieser Zellen ist 
die wachsende Eizelle. 

Im Ultraviolett wird das Bild dieser Zellen wie in Abb. 1, 8, 13 von 
stark absorbierenden Nukleolen in einem oft blaschenfoérmigen Kern 
ausgezeichnet. Das Cytoplasma hat eine starke Absorption. In einem 
Hamatoxylinpraparat tritt sowohl die Nukleolensubstanz als auch das Cyto- 
plasma, besonders nahe am Kern, intensiv gefarbt hervor. Beim FEULGEN- 
Praparat wird man besonders dadurch iiberrascht, daB in dem grofen 
Nukleolus nur kleine K6rnchen die Reaktion fiir Ribodesosenukleotide 
geben. Oft liegen viele derartige Kérnchen peripher und kénnen den 
UmriB des ganzen Nukleolus wiedergeven. 

Von Embryonen des 3.—6. Tages sowie von Organen eines fertig 
entwickelten Kiichleins wurden Serienschnitte hergestellt. An 3 auf- 
einanderfolgenden Schnitten wurde eine Hamatoxylinfirbung, eine 
Nuklealreaktion nach FEULGEN sowie eine Untersuchung im Ultraviolett 
ausgefiihrt. Dadurch lieBen sich die Hauptziige der Nukleinsaurevertei- 
lung, der Verteiluny von Ribose- und Ribodesosenukleotiden und der 
Zeliteilungsintensitaét in den verschiedenen Organen vergleichen. 

Die friihen embryonalen Zellen zeigen durchaus den Typ, welcher 
oben an der Eizelle erlautert wurde. Im Laufe der Entwicklung geht 
dieser Typ nach und nach verloren. Die friihesten und am intensivsten 
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wachsenden Zellen, welche auf den Abbildungen dargestellt wurden. 
sind die primitiven Blutzellen (Abb. 8) sowie die Leberzellen vom 3 Tage- 
Embryo (Abb. 13). Diese zeigen den eben genannten Zelltyp in stark 
ausgepragter Form. Beim 3 Tage-Embryo weisen praktisch alle Gewebe 
denselben Typ auf, unabhingig vom Gewebstyp und dem Keimblatt. 
aus welchem sie stammen. 

Die Urniere bietet eine ausgezeichnete Gelegenheit, die verschiedenen 
Stadien wahrend des laufenden Entwicklungsprozesses zu untersuchen, 
indem beim Embryo vom 6. Tage die verschiedenen Stadien neben- 
einander auftreten, wie oben (S. 138 und 139) ge- 
zeigt worden ist. 

In der Urniere kommen alle Ubergangsformen 
zwischen embryonalem und erwachsenem Zelltyp in 
den verschiedenen Schliuchen vor. Wichtig ist, daB 
man in den Praparatserien, welche in der oben an- 
gegebenen Weise behandelt worden waren, die Ent- 
wicklung des Nukleolus verfolgen kann. In den 
primitivsten Zellen (unten als ,,I. Stadium“ be- 
zeichnet) findet man ein oder einige unregelmaBige, 








an nuklealpositiver Substanz ziemlich reiche Gebilde. 
Der ganze Kern ist im iibrigen auch recht reich an 
dieser. Das Cytoplasma ist im Vergleich zum Zell- 
kern klein. In denjenigen Schliuchen, welche beim 
6 Tage-Embryo in der Mitte der Niere liegen und 
hinsichtlich ihrer Differenzierung eine Zwischen- 
stellung einnehmen (,,IT. Stadium‘), ist die Kern- 


Abb. 13. Leberzellen- 
bailkchen von einem 
3tagigen Embryo. Die 
Platte ist schwach ko- 
Piert, um das charak- 
teristische Aussehen 
der Kernkérper sowic 
die hohe Absorption in 
diesem friihen Ent- 
wicklungsstadium her- 





groBe ungefihr dieselbe (visuell beurteilt). Der vortreten zu Laer 
Zelleib ist indessen erheblich gréBer. Ein rund- ieee Gkeniow: ae 


licher, auffallend nukleinsaurereicher Nukleolus ist 

vorhanden. In den am weitesten differenzierten Schlauchen (,,IIT. Sta- 
dium“) ist der Zelleib noch etwas gréBer und die Nukleolen treten 
nicht so deutlich und so wohlgeformt hervor. 

Die Zellen des oben als erstes bezeichneten Stadiums befinden sich 
in lebhafter. Mitosetatigkeit. Im II. Stadium nimmt das Volumen des’ 
Zelleibs im Vergleich zum Kernvolumen, welches ungefahr konstant 
zu sein scheint oder méglicherweise etwas gréBer wird, erheblich zu. 
Wiahrend dieser Zeit scheint eine Bildung von Cytoplasmaeiweif in 
betrichtlichem Ausmaf stattzufinden. Da8 der Nukleolenapparat 
wahrend dieses Stadiums am besten entwickelt ist, stiitzt friihere An- 
nahmen iiber einen diesbeziiglichen Zusammenhang. 

Die Schwache der ,,Nukleolus‘‘-Definition tritt in diesem Falle stark 
hervor. Im Stadium I findet man ein oder einige groBe, unregelmaBig 
geformte Elemente und im Stadium II noch gréBere, recht rundliche 
KG6rper im Zellkern. Beide sind basophil. Die Ultraviolettuntersuchung 
sowie die Nuklealreaktion zeigen, daB die Kérper im Stadium I Pentose- 
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nukleinsiuren und eine erhebliche Menge desoxypentosenukleotid- 
haltiger K6rnchen enthalten. Im Stadium II dominieren die Pentos:- 
nukleotide, aber FEULGEN-positive K6rnchen treten deutlich hervor. 
Sie enthalten also Material, welches aus dem eigentlichen Chromatin 
stammt. Eine Méglichkeit, zu entscheiden, ob die K6érper als Chromo- 
zentrumgebilde oder Nukleolen zu betrachten waren, existiert also infolge 
der Schwache der Nukleolusdefinition nicht. (In anderem Zellmaterial 
kommen ihrem Bau nach gleichartige K6rper vor, aber mit niedrigem 
Pentosenukleotidgehalt und acidophilem Farbcharakter). DaB die 
K6rper des Stadium I in die rundlichen Gebilde des zweiten Stadiums 
iibergehen, erscheint an Hand der Praparate nicht zu bezweifeln, da alie 
Zwischenformen vorhanden sind. Sie enthalten beide Arten von 
Nukleotiden, mit dem Unterschied, daB im Stadium II die Pentose- 
nukleotide mehr als im Stadium I iiberwiegen. Die einfachste Erkla- 
rung fiir die Beziehung zwischen diesen Gebilden ist folglich die, daB 
das Stadium I unter Bildung von Pentosenukleotiden in das Stadium IT 
_ tibergeht. Gleichzeitig wird der Zelleib erheblich gréBer. 

Untersuchungen an Speicheldriisenkernen von Drosophila (CASPERSSON 
1940) ergaben, da Chromozentrum und Nukleolus dadurch gekenn- 
zeichnet werden, daB beide Substanzen mit dem Absorptionstyp des 
hexonbasenreichen EiweiBes enthalten. Dies sowie gewisse andere 
Verhaltnisse machen es wahrscheinlich, daB der Hauptteil des Nukleolus 
aus dem Heterochromatin gebildet wird. Der Nukleolus enthalt, dem 
Absorptionstyp nach zu_ urteilen, hexonbasenreiches EiweiB und 
Pentosenukleotide. Je nach dem Verhaltnis zwischen diesen basischen 
bzw. sauren Substanzen wird die Affinitét zu Farbstoffen in den einzelnen 
Fallen verschieden. Die Entwicklung des Kernes der embryonalen Zelle 
scheint mit demselben Schema vollig iibereinzustimmen. Im Stadium I 
hat die Chromozentrumbildung begonnen. In diesem werden EiweiB 
und Pentosenukleotide produziert, so daB das Chromozentrum mehr 
und mehr anschwillt. Gleichzeitig wird an der Kernmembran Cyto- 
plasmaeiwei8 gebildet (vgl. CaspERsson 1941). Im Stadium IT ist die 
Bildung von Pentosenukleotiden soweit gegangen, daB diejenigen Teile, 
welche noch Desoxypentosenukleotide enthalten, d.h. das eigentliche 
Chromozentrum, zu einer unregelmaBigen Randzone rings um den 
Bestandteil verdrangt worden sind, welcher jetzt mit Recht als Nukleolus 
bezeichnet werden kénnte. 

Das friiher gegebene Schema fiir die Entstehung des Nukleolus aus 
dem Heterochromatin bzw. Chromozentrum stimmt folglich mit den 
cytologischen und chemischen Beobachtungen in diesem Fall iiberein. 
In Zellen héherer Organismen hat der Nukleolus oft dieselbe Zusammen- 
setzung wie in Zellen aus der Urniere, nur der Nukleinsaéuregehalt, und 
damit der Farbungscharakter, wechselt. Weitere Untersuchungen werden 
zu zeigen haben, ob diese Betrachtungsweise allgemein anwendbar ist, 
was jetzt wahrscheinlich ist. 
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SehluBiibersicht. 

Mittels Ultraviolettspektrographie sowie -photographie wurden die 
Gewebe bei Hiihnerembryonen in verschiedenen Entwicklungsstadien 
untersucht. 

Hierbei ergab sich, daB das Cytoplasma der Zellen in den friihesten 
Stadien, wo die Wachstumsintensitat am gréBten ist, sehr hohe Konzen- 
trationen von Pentosenukleotiden enthélt, in Ubereinstimmung mit fritheren 
Angaben in bezug auf Zellen, in welchen eine rasche EiweiBproduktion 
ablauft. 

In friiheren Untersuchungen wurde wahrscheinlich gemacht, da das 
Ultraviolettabsorptionsspektrum bei EiweiBkérpern vom Histontyp, 
d. h. diaminosiaurereichen EiweiBstoffen, eine Abweichung von dem der 
sauren EiweiBsubstanzen aufweist, welche zur Identifizierung der ersteren 
verwendet werden kénnte. ScHENCK hat in umfassenden Untersuchungen 
die Aminosaéureverteilung in Eiwei8kérpern des Hiihnerembryos be- 
stimmt und gefunden, da8B dieselben in friihen Embryonalstadien auBerst 
reich an Diaminosauren sind (bis 40% des Gesamtstickstoffs!). Der 
Hexonbasengehalt (d.h. Histidin, Arginin und Lysin) nimmt im Laufe 
der Entwicklung ab, und das ,,embryonale“ EiweiB geht in das des 
fertigen Organismus iiber. Die Ultraviolettuntersuchung zeigte, in simt- 
lichen Geweben sehr stark ausgepragt, eine ,,Absorption vom Histon- 
typ‘‘, welche wahrend des Verlaufes der Entwicklung in die Absorption 
vom Typ der sauren EiweiBk6rper iiberging. Sie ergibt also eine voll- 
standige Parallele zu ScHENcKs chemischen Daten, was eine starke 
direkte Stiitze fiir die friiher gemachte Annahme bildet, daB dieser Absorptions- 
typ von hexonbasenreichen EiweiBstoffen veranlaBt wird. 

Die Bedeutung des Umstandes, da8 im Verein mit Nukleotiden 
immer EiweiBsubstanzen vom Charakter des hexonbasenreichen Ei- 
weiBes auftreten, wenn EiweiBk6rper in der Zelle aufgebaut werden, 
wird erértert. 

Mit den groBen Verainderungen in der Zusammensetzung des Zell- 
leibes gehen Verainderungen des cytologischen Charakters der Zelle Hand 
in Hand. Dadurch, daB die Urniere eine abgekiirae Entwicklung, embryo- 
logisch, cytologisch und chemisch beurteilt, von derselben Art wie die 
iibrigen Gewebe durchlauft, konnten in ein und demselben Praparat 
die verschiedenen Phasen in der cytologischen Entwicklung verglichen 
werden. Dabei wurde gezeigt, daB der friihe embryonale Zelltyp dem- 
jenigen ahnelt, welcher die in starker EiweiBproduktion befindliche Zelle 
kennzeichnet: groBer, pentosenukleotidhaltiger Nukleolus, groBer Kern 
sowie hohe Konzentrationen von Pentosenukleotiden im Cytoplasma. 
Wenn sich dieser Zelltyp entwickelt, so erfolgt auch dies gleichzeitig 
damit, daB die Cytoplasmamenge zunimmt. Der Nukleolus 1aBt sich 
von einer unregelmaBigen Zellorganelle in den jiingsten Zellen ab, 
welche infolge ihres Aussehens sowie ihres Gehaltes an FEULGEN-posi- 
tiver Substanz als ein Chromozentrum betrachtet wird, verfolgen. Der 
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Nukleolus besteht folglich aus einem Chromatinteil, der dem Chromo- 
zentrum oder einem Teil desselben entspricht, sowie aus eigentlichem 
Nukleolarmaterial. Diese Beobachtungen stimmen gut mit der haupt- 
sachlich aus Drosophilamaterial abgeleiteten Annahme iiberein, daB sich 
der Hauptteil des Nukleolus aus dem Heterochromatin (Chromozentrum, 
wo sich ein solches ausbildet) entwickelt. Der Umstand, daB die eine dieser 
Organellen ein Derivat der anderen zu sein scheint, erklart einen Teil 
der Schwierigkeiten, welchen man bei Versuchen, das eine oder das 
andere dieser Elemente cytologisch zu definieren, oft begegnet. 

Momente, welche die in rascher Teilung und starkem Wachstum 
befindliche embryonale Zelle kennzeichnen, sind also, daB das Cyto- 
plasma zum groBen Teil aus Pentosenukleotiden sowie hexonbasen- 
reichen EiweiBstoffen besteht; der Kern ist groB, Chromozentren sind 
gut ausgebildet. Besonders wahrend des Cytoplasmawachstums, welches 
nach der lebhaftesten Teilungsperiode zu erfolgen scheint, ist der Nukleolar- 
apparat gut entwickelt und pentosenukleotidreich. Wenn die Wachs- 
tumsintensitét zu sinken beginnt, werden die EiweiBk6érper zu solchen 
von saurerem Typ umgewandelt, die Nukleotide verschwinden, der 
Nukleolarapparat. bildet sich zuriick. Sowohl chemisch al: auch cytologisch 
diirfte man also von einem ,,embryonalen Zelltyp“ zum. Unterschied 
von einem erwachsenen sprechen kénnen, wobei die charakteristischen 
Merkmale des ersteren namentlich vom der hohen Intensitat in der Tatig- 
keit des KiweiBproduktionssystems bedingt werden. 
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I. Einleitung. 

Bis vor etwa 10 Jahren gab es keine zusammenfassende Bearbeitung 
und’ Darstellung der Chromosomen und Chromosomenzahlen der Schmet- 
terlinge, wenn auch verstreut bereits vereinzelte Angaben mehrerer 
Forscher (KERNEWITZ, DoNcASTER, FEDERLEY, Harrison, SEILER, 
CRETSCHMAR u.a.) vorlagen. Diesem Mangel hat BeLiaserF (1930) ab- 
geholfen, der von den meisten Lepidopterenfamilien je einige Arten zur 
Untersuchung heranzog und auf Grund seiner Ergebnisse einige all- 
gemeine Grundsiatze iiber die Schmetterlingschromosomen und deren 
Zahlen aufst«llen konnte. Das Wichtigste seiner Resultate ist die Fest- 
stellung, daB bei allen Lepidopterenfamilien dieselbe Grundzahl (30 
oder 31) vorhanden ist und daB somit ,,die karyotypischen Veranderungen 
in der Evolution der Ordnung nur eine ziemlich sekundare Rolle haben 
spielen kénnen“. 
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Chromosomenuntersuchungen verschiedener Tagfalterarten, die ich 
im Zusammenhang mit einigen speziellen Fragen durchfiihrte, ergaben 
Resultate, die sich nicht ohne weiteres in die oben erwahnten allgemeinen 
Feststellungen einfiigen lieBen, was mich zu einer eingehenderen Unter- 
suchung der Tagfalterchromosomen veranlaBte. Dabei fand ich die 
Hauptergebnisse BELIAJEFFs zum groBen Teil bestatigt, aber ich stieB 
auch auf Chromosomenverhiltnisse, die bei Schmetterlingen bisher 
nicht bekannt waren und nicht nur von speziellem Interesse sind, sondern 
auch allgemeine Ausblicke auf den Mechanismus der Anderung der 
Chromosomenzahlen erlauben. 

Da bisher von den meisten Schmetterlingsfamilien nur einzelue 
Arten untersucht worden sind, hielt ich es fiir zweckmaBig, von einer 
enger umgrenzten Gruppe mehrere Arten zu untersuchen. Meine Wahl 
fiel auf die Tagfalter (Rhopalocera), mit deren Gruppe ich mich schon 
seit langerer Zeit befasse; bei Bastardierungsversuchen mit Pieriden 
habe ich iiber die Chromosomen dieser Familie bereits einige Erfahrungen 
gesammelt. Die Tagfalter sind auch deswegen fiir solche Untersuchungen 
sehr geeignet, weil ihre Formen (Arten, Rassen usw.) heute schon so 
genau bekannt sind, daB zuverlassige Angaben iiber verwandtschaftliche 
und systematische Beziehungen vorliegen, was ja fiir die richtige Beur- 
teilung der Chromosomenverhialtnisse von gréBter Wichtigkeit ist. Die 
méglichst liickenlose Untersuchung ‘einer einheitlichen und zugleich 
artenreichen Gattung, z. B. Polyommatus (Lycaena), die in Europa etwa 
30 Arten zahlt, wahrend im palaarktischen Gebiet iiber 100 Arten vor- 
kommen, versprach interessante Ergebnisse beziiglich der Zahlenkonstanz 
der Chromosomen bzw. ihrer Anderung. Die bisherigen Untersuchungen 
haben diese Erwartung nicht nur erfillt, sondern noch tibertroffen. Aber 
auch die artenarme Gattung Leptidea lieferte ebenso bemerkenswerte 
Befunde, die sich allerdings schwer mit den bisherigen Ansichten tiber 
die Chromosomenzahlen der Schmetterlinge in Einklang bringer lassen. 

Die Abhandlung FEDERLEYs (1938), die sich in ahnlicher Weise mit 
dem gleichen Thema beschaftigt, kam erst in meine Hande, nachdem das 
Manuskript meiner Arbeit abgeschlossen und an die Schriftleitung ab- 
gegangen war.. Ich konnte aber auf die wesentlichsten Untersuchungs- 
ergebnisse FEDERLEYs nachtraglich noch Bezug nehmen. 


Die Untersuchungen wurden zum guten Teil wahrend eines langeren, vom 
franzésischen Unterrichtsministerium ermdéglichten Aufenthalt in Frankreich 
durchgefiihrt. Herrn Prof. Dr. R. JEANELL vom Entomologischen Laboratorium 
des Nationalmuseums in Paris wie auch seiner Assistenten F, LeECERF und Cu. 
Bourstn gebihrt mein Dank fiir die mir jederzeit bereitwillig gebotene Unter- 
stiitzung. Nicht zuletzt méchte ich meinem hochverehrten Chef, Herrn Prof. 
Dr. B. ZaRnik, fiir manche Anregung und seine:stets fordernde Kritik meine Dank- 
barkeit zum Ausdruck bringen. , 


II. Material und Methodik. 
Zur Untersuchung wurden nur die europdischen Tagfalter heran- 
gezogen, und zwar hauptsichlich die Pieriden, Papilioniden und die 





-- 
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Unterfamilie Polyommaetini (Lycaenini) von den Lycaeniden. Von den 
iibrigen Familien oder Gattungen, deren Chromosomenzahlen noch nicht 
bekannt waren, wurden nur einzelne Arten herausgegriffen. Von den 
europaischen Pieriden sind fast alle leichter zuganglichen Arten untersucht 
worden, 15 an der Zahl; von den Lycaeniden alle 5 europaischen Cupido 
(Everes), ferner i4 Arten der Gattung Polyommatus (Lycaena), 1 Catochry- 
sopinae, I Lycaenopsinae und 4Glaucopsychinae. AuBer diesen Gruppen war 
es notwendig, auch die Satyrinen und Hesperiden etwas eingehender zu 
untersuchen, da sich bei ihnen interessante Verhaltnisse herausstellten, 
aber vor der Veréffentlichung der Arbeit FEDERLEYs noch nichts iiber ihre 
Chromosomenzahlen bekannt war. Selbst die Anschauungen FEDERLEYs 
iiber die Chromosomenverhiltnisse bei den Satyrinen haben durch meinc 
Befunde betrachtliche Anderungen erfahren. Besonders wurden die Chro- 
mosomenzahlen nahe verwandter Arten beachtet, deren systematische 
Stellung selbst Spezialisten manchmal Schwierigkeiten bereitet. 


Zum Unterschied von der bisher fast ausschlieBlich angewandten Methode, 
zum Zwecke des Studiums der Schmetterlingschromosomen Reifeteilungen in den 
Hoden erwachsener Raupen zu untersuchen, hielt ich mich tiberwiegend an die 
Untersuchung der Hoden des Falterstadiums. Wenn mit diesem Verfahren der 
Nachteil verbunden ist, daB haufig auch bei frisch ausgeschliipften Faltern keine 
geeigneten Aquatorialplatten mehr zu finden sind, sondern nur atypische Tei- 
lungen, so bietet es doch andererseits den groBen Vorzug, daB man nicht erst Raupen 
zu suchen und groBzuziehen, sondern nur die weit leichter gewinnbaren Falter zu 
sammeln hat. Ein besonderer Vorteil liegt aber darin, daB8 so auch auf Reisen 
leicht Material fiir Untersuchungen gesammelt werden kann, wahrend das Suchen 
von Raupen oder Puppen bei beschrankter Zeit nur selten gelingt. 

Gegen die Verwendung der Falterhoden zur Feststellung der Chromosomenzah] 
diirfte kaum ein Einwand erhoben werden kénnen. Zwischen den typischen und 
atypischen Reifeteilungen gibt es keine Ubergangsstufen, in denen die beiden 
Teilungsvorginge nicht jederzeit mit Sicherheit zu unterscheiden waren. Bei allen 
Tagfalter: sind atypische Teilungen mit ihren véllig unregelmaBigen Chromatin- 
klumpen, in denen einzelne Chromosomen gar nicht oder sehr schwer erkennbar 
sind, auf den ersten Blick von typischen regelmaBigen Aquatorialplatten zu unter- 
scheiden. Obschon im Falterstadium atypische Teilungen bedeutend iiberwiegen. 
so sind doch in den meisten Fallen auch noch normale Teilungen zu finden. Ein 
bequemer Wegweiser beim Erkennen der beiden Teilungsmodi ist die bekannte 
Tatsache, daB in derselben Cyste niemals typische und atypische Spermatocyten 
nebeneinander vorkommen (GATENBY, FEDERLEY, CRETSCHMAR u.a.). Auch lieBen 
sich in keinem Falle, wo sowohl Raupen als auch Falter einer Art untersucht wurden, 
die geringsten Unterschiede in bezug auf die Zahl und Form der Chromosomen 
feststellen. Die einzige Abweichung, die zu bemerken war, betraf die Anordnung 
der Chromosomen in der Aquatorialplatte, da diese in Aquatorialplatten aus Falter- 
hoden nicht immer so regelmaBig kreisrund und in einer Ebene angeordnet sind 
wie bei Raupen, was wohl in dem beschrankten Raum, der solchen Cysten im 
Falterhoden zur Verfiigung steht, seinen Grund haben diirfte. 


Was allerdings die Haufigkeit typischer Teilungen anbetrifft, so lassen Falter- 
hoden gelegentlich manches zu wiinschen iibrig. Es gibt Arten und ganze Gruppen, 
bei denen typische Reifungsteilungen fast stets in Falterhoden zu finden sind. 
wahrend bei anderen Gruppen auch in den jiingsten Faltern kaum noch typische 
Mitosen vorkommen. Eine allgemein giiltige Regel 14Bt sich in dieser Beziehung 
nicht aufstellen, da das Vorkommen bzw. Fehlen der typischen Mitosen auBer 
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von der systematischen Zugehérigkeit auch von anderen Umstanden abhangt. 
Am haufigsten findet man iibersichtliche Aquatorialplatten bei Faltern von Lycae- 
niden, bei denen sogar ganzlich abgeflogene alte Falter manchmal noch gute 
Mitosen enthalten. Ahnliches gilt fiir die meisten Pieriden, bei denen Falter der 
Euchlog-Arten aus sogar 2mal iiberwinterten Puppen noch reichliche Reifetei- 
lungen mit klaren Aquatorialplatten enthalten. Eine Ausnahme bilden unter den 
Pieriden die auch sonst fernstehenden Leptidea-Arten, bei denen nur frisch aus- 
geschliipfte Falter der Sommergeneration noch eine oder zwei Cysten mit einer der 
beiden Reifeteilungen, meistens der zweiten, beherbergen, wahrend Hoden von 
Faltern aus iiberwinterten Puppen nur ganz ausnahmsweise geeignete Teilungs- 
figuren enthalten. 

Auch bei einigen Gattungen der Nymphaliden (Neptis, Vanessa) und Satyriden 
(Pararge, Epinephele, Coenonympha) gibt es in frischen Faltern noch geniigend 
brauchbare Teilungen. Anders steht es hingegen bei vielen Papilioniden, einigen 
Gattungen der Nymphaliden (Melithaea), Satyriden und Hesperiden; bei Erebia- 
und Melanargia-Arten sowie den meisten HesperidJen mu8B man schon viele frisch- 
geschliipfte Falter untersuchen, bis man auf eine brauchbare Aquatorialplatte stéBt. 
Bei Erebia ottomana traf ich unter 10 ganz jungen Faltern mit noch weichen Fligeln 
keine einzige typische Teilung. mehr. 

Die Beschaffenheit der Teilungsfiguren des Falterhodens ist ferner auch vom 
Entwicklungsmodus der Puppe abhangig. Im allgemeinen verhalten sich Falter 
nach subitaner Puppenentwicklung giinstiger als Falter aus iiberwinterten Puppen, 
was in deren verhaltnismaBig langer dauernden Entwicklung seinen Grund hat. 
Uberwinterte Falter sind nicht verwendbar, da ihre Hoden weder Spermatocyten 
noch Spermien mehr enthalten und bereits in Riickbildung begriffen sind. 

Wenn man also fiir die Untersuchung der Chromosomen Falterhoden verwenden 
will, mu8 man, je nach der systematischen Gruppe, Hoden mehrerer méglichst 
junger Falter fixieren, um sicher zu gehen, daB man typische Reifeteilungen findet. 

In Fallen, in denen es sich um die Feststellung der Chromosomenzahl ganz nahe 
verwandter Arten handelt, die selbst im Falterstadium meist nur von Spezialisten 
unterschieden werden kénnen, wahrend Raupen oder Puppen vielfach gar nicht 
bekannt oder nicht voneinander zu unterscheiden sind, ist man, falls man nicht 
eine Zucht anlegen kann, ausschlieBlich auf die Untersuchung der Falterhoden an-. 
gewiesen. Der getrocknete Falter bleibt dann auch als Beleg fiir die Richtigkeit 
der systematischen Bestimmung erhalten, wahrend sich Raupen oder Puppen 
schwer oder gar nicht in ihrer vélligen Naturtreue erhalten lassen. 

Wie bereits erwahnt, bewahrt sich die Entnahme der Falterhoden besonders 
gut auf Reisen, da das Aufziehen und Halten der Raupen auf langere Zeit sehr um- 
staindlich ware. Ist man wahrend des Tages unterwegs, so fiihrt man sie am besten 
am Abend in der Unterkunft oder wenn dort keine geeigneten Lichtverhaltnisse 
herrschen, noch an demselben Nachmittag aus. Der Falter wird wie gewohnlich 
aufgespieBt und mit ausgebreiteten Fliigeln so auf einer’ Korkplatte aufgesteckt. 
da8 der Hinterleib auf die Unterlage zu liegen komint. Die mittleren 3—4 Tergiten 
des Abdomens werden von hinten nach vorne aufgeschnitten und mit einer Pinzette 
offen gehalten; mit einer anderen werden die Hoden herausgenommen. Haufig 
schrumpft der Hinterleib des am Morgen oder Vormittag gefangenen Falters bis zum 
Abend schon ziemlich ein, so da8 die Hoden nicht leicht zu finden sind. In so!lchem 
Falle geniigt es, einen Tropfen Wasser in das geéffnete Abdomen einzufihren, die 
Eingeweide samt den Hoden treten dann deutlich hervor. Allerdings muB die Ent- 
nahme sofort erfolgen, damit es nicht zu einer Schidigung des Gewebes kommt. 

Zum Fixieren der Hoden wurde Bovutnsche Fliissigkeit angewandt, die fiir 
meinen Zweck stets gute Resultate lieferte. Die beiden Reifeteilungen, die ja fiir 
die Feststellung der Chromosomenzahlen allein ins Frage kommen, zeigen fast 
keinen Unterschied gegeniiber der Fixierung mit Flemming. Spermatogonien- 
teilungen werden weniger befriedigend fixiert, doch gibt in dieser Beziehung bei 
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Schmetterlingen auch Flemming keine wesentlich besseren Resultate. Vor 
anderen Fixierungsgemischen, namentlich FLEmminescher Lésung, hat die Bourn- 
sche Flissigkeit den Vorteil, daB eine Einwirkung von 1/, Stunde geniigt, wihrend 
auch bedeutend langere Einwirkung nicht schadlich ist, was bei dem sonst so geeig- 
neten Gemisch von Carnoy der Nachteil ist. Auch die Nachbehandlung ist einfach. 
Die Bournsche Lésung ist daher besonders fiir Reisen geeignet. Ich verfahre nach 
einer in unserem Institut gebrauchlichen Methode: Nach dem Abspiilen mit 80% igem 
Alkohol kommen die Objekte in Glastuben’ mit einem Gemisch von 80 Teilen 
96%igem Alkohol und 16 Teilen konzentrierter Lésung von Lithiumkarbonat. 
Der darin enthaltene feine Niederschlag von Lithiumkarbonat zieht die Pikrinsaiure 
in wenigen Stunden aus dem Objekt. Die Objekte kénnen in diesem Gemisch beliebig 
lange gehalten werden. Vor der Weiterbehandlung wird mit 70%igem Alkohol 
abgespiilt, wodurch der Niederschalg restlos entfernt wird. 

Geschnitten wurde 6—8 yw und gefairbt mit HzmEnnains Hamatoxylin. 

Samtliche Abbildungen in dieser Arbeit sind mit ABBEschem Zeichenapparat, 
Leitz-Apochromat 2mm, Okular K 12 (15mal), bei 170 mm Tubuslange auf dem 
Arbeitstisch gemacht, was einer 1430fachen Vergré8erung entspricht. Fir den 
Druck wurden die Abbildungen auf 1325fache VergréBerung reduziert. 


II. Die Chromosomenzahlen der Rhopalocera und Hesperoidea. 

In der Tabelle 1 sind 85 von mir untersuchte Tagfalterarten mit 
ihren Chromosomenzahlen angefiihrt. Von 58 Arten waren die Chromo- 
somenzahlen bisher noch nicht bekannt, von weiteren 5 nicht in der 
Spermatogenese. Die iibrigen Tagfalterarten, deren Chromosomenformel 
uns bereits bekannt ist, gréBtenteils durch das Verdienst FEDERLEYs, 
sind in der Tabelle 2 enthalten. 

Da nur die wenigsten der von mir angegebenen Fundorte bekannt 
sein diirften, sei im folgenden Verzeichnis die Lage der angefiihrten Orte 
naher erlautert. : 


Boussens, Ort in Siidfrankreich im 
Departement Hte Garonne, 


Ozalj, Ort 50km westlich von Zagreb, 
Podsused, Ort an der Save, 10km 





Digne (les Baines), Frankreich, Basses 
Alpes, 

Eze, Ort an der franz. Riviera, unweit 
von Nizza, 

Fontainebleau, Wald 60 km siidéstlich 
von Paris, 

Gavarnie, Hautes Pyrénées (1350 m), 

Gratani, Dorf bei Zagreb, am FuBe des 
Sljeme-Gebirges, 

Jelsa, Ort auf der Insel Hvar in Dal- 
matien, 

Krnica, Tal in den Julischen Alpen 
(1000—1400 m), 

Krgko, Ort an der Save in Slowenien, 

Levens, Ort bei Nizza, 

Makarska, Stadt in Dalmatien, 

Marjan, Halbinsel neben Split in Dal- 
matien, 

Nice, Nizza, 

O8irc, Berg im Samoborer Gebirge bei 
Zagreb (753 m), 


Chromosoma. 2. Bd. 





westlich von Zagreb, 

Samobor, Ort 20 km siidwestlich von 
Zagreb, 

Sevnica, Ortschaft an der Save in 
Slowenien, 

Split, Hafenstadt in Dalmatien, 

Stenjevec, Dorf 5km westlich von Zagreb, 

St.-Germain en Laye, Stadtchen bei 
Paris, 

St. Martin-Vesubie, Alpes Maritimes, 
1000 m, 

Triglav, der héchste Gipfel der Juli- 
schen Alpen (2864 m), 

Velebit, Kiistengebirge in Kroatien, 
1758 m, 

Veles, Stadtchen am VardarfluBe in 


Mazedonien, 

Vence, Ort bei Nizza, 

Vernet-les- Bains, . Pyrénées _orientales, 
600 m. 
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Tabelle 1. 
Haploidzahl 
dee Conon —_ 
somen in der unter- 
Spezies Muyaphase Get sach- Lokalitat 
aite-| ne. | Indl 
teilung| teilung| 4%" 
RHOPALOCERA. 
Familie Pieridae. 
Subfamilie Dismorphinae. 
1. Leptiden simapie L:. . 2... 0): 28 28 1 | Kriko 
29 29 2 |Kriko, Podsused 
30 30 1 | Kréko 
31 31 1 | Podsused 
34 34 2 | Podsused 
35 35 2 | Podsused 
39 39 2 | Podsused 
, 41 41 _2 | Fontainebleau 
2. Leptidea morsei FENT. 54 54 9 |Podsused, Samobor. Zagreb 
53 53 1 } Podsused 
3. Leptidea duponcheli Star... . . . . 104 | 104 4 | Digne, Veles 
Subfamilie Pierinae. 
4. Gonepieryx rhamniL.. ....... 31 31 3 | Zagreb, Moskau (BrriaseFr) 
32 32 1 | Graégani 
5. Coltas croceus Fourc. ....... 31 31 5 | Zagreb 
6. Colias hyale L. ... . 31 31 2 | Zagreb, Vence 
7. Euchloé cardamines L. . . ... . . 31 31 2 | Podsused, Levens 
8. Euchloé cramert romana. ...... 31 31 2 | Marjan, Veles 
Euchloé crameri occidentalis Vrty.. .| 31 31 2 | Nice 
9. Aporia crataegi L. . . .. . ° 26 26 1 | Zagreb 
10. Pieris daplidicae L. 2... 2. 26 26 1 | Zagreb 
11. Penk Geist es a SS 25 25 4 | Zagreb, St.-Germain-cn-Lave 
Pieris napi bryoniae Ocus. . . 25 25 1 | Krnica 
12. Piers’ Gomme Ten. es ON A 26 26 4 |Split, Makarska 
13. Pieris mannii MayeR........ 25 25 10 | Zagreb, Split, Nice, Kz, 
St.-Martin-Vesubie 
14. Pieris rapae L. 25 25 8 | Zagreb, Podsused 
1S. Peerss Sree Be... ets 15 15 1 | Samobor 
Familie Papilionidae. 
Subfamilie Papilioninae. 
16. Papilio machaam L. .... 2... 30 30 2 | Podsused, Fontainebleau 
17. Papilio alexanor Esp. ....... 30 30 1 | St. Martin-Vesubie 
18. Papilio feisthameli Dur. ...... 30 30 3 | Vernet-les Bains 
19. Papilio podalirius lL... . 2... 30 30 2 | Zagreb, Podsused 
Subfamilie Zerynthiinae. 
20. Zerynthia polyxena SCHIFF... .. . 31 31 5 | Podsused 
Subfamilie Parnassiinae. 
. Parnassius apollo... 2... .t 30 30 2 | Velebit, Gavarnie 
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Haploidzahl | 7,4) 

der Chromo- | “go, 

somen in der |  nter- 

Spezies Metaphase der} such. Lokalitat 
di HE Ape! 
Reife | Reife- |“ auen 
Familie Lycaenidae. 
Subfamilie Lycaeninae’. 
22. Lycaena® dorilis HuFN....... . 24 24 1 | Ozalj 
23. Lycaena phlaeas L.. . - - ~~~ +. 24 24 2 | Zagreb 
Subfamilie Polyommatinae®. =o 

24. Syntarucus telicanus LANG. .... . 24 1 | Makarska 
25. Scolitantides orion Pau... .... .- 23 23. 1 | Podsused 
26. Philotes vicrama MR... ...... 24 — 1 | Zagreb 
27. Glaucopsyche arion L. .. ~~... 23 — 1 | Stenjevec 
28. Glaucopsyche cyllarus Rott. 23 1 | O&tre 
29. Celastrina argiolus L. ....... 25 25 1 | Podsused 
30. Cupido’, argiades Pau. ..... . 24. 24 15 | Zagreb, Podsused, Boussens 
31. Cupido alceetas Hrrac. ....... 26 26 2. | Podsused, Stenjevec 

25 25 4 | Vernet-les-Bains 
32. Cupido decolorata Star. ..... .- 25 25 26 | Podsused, Samobor, Stenjevec 
33. Cupido minimus FuEssL...... . 24 24 1 | Podsused 
34. Cupido sebrus Ocus......... 24 — 2 | Vence 
35 Polyommatus® argyrognomon Brestr. 

euergetes STAUD. . .. 2... 24 24 2 | Zagreb, Stenjevec 
36. Polyommatus idas croatica Gro. 24 — 2 | Velebit (Metla, 1300 m) 
Polyommatus idas armoricana Osta. .| 24 24 1 | Fontainebleau 
37. Polyommatus argus L. ....... 23 23 3 | Zagreb, Fontainebleau 
38. Polyommatus eumedon Esp... .. . 24 24 2. -} Velebit (Visoéica, Metla, 1300 
bis 1550 m) 
39. Polyommatus medon Hun. (ovoemche) 24 24 1 
40. Polyommatus semiargus Rott. . . 24 24 2 | Vence, Samobor 
41. Polyommatus eros Ocus. ..... . 23 23 1 |} Velebit (Sv. Brdo, 1753 m) 
42. Polyommatus icarus Rott. .... . 23 23 2 | Zagreb, Nice 
43. Polyommatus thersites CANT. ... .| 24 24 4 | Podsused, Veles 
44. Polyommatus amandus ScHn. . . . . 24 24 2 |Digne, Vence 
45. Polyommatus hylas Esp. ..... . 24 24 1 | Vence 
46. Polyommatus bellargus Root. . . . . 45 45 7 |Samobor, Makarska, Jelsa, 
Fontainebleau 

47. Polyommatus coridon Popa... .. . 90 90 8 |Sevnica, Samobor, Velebit 
48 24 24 6 'Samobor 


. Polyommatus meleager Esp... . . . 


1 Da die iiblichen alten Systeme der Polyommatinae (Lycaeninae auct.) im 
Seitz, STAUDINGER-REBEL, SPULER usw. nicht einmal auf der Unterscheidung der 
grundsatzlichsten Typen dieser Gruppe basieren. sondern ein vélliges Durcheinander 
darstellen, folgt die Anordnung der Polyommatini hier dem neuen System von 
Forster (1938), das in seinen Hauptziigen mit dem Entwurf meines Systems 
(1930/31) im allgemeinen iibereinstimmt, obwohl es von diesem hier und da durch 
betrachtliche Anderungen, Erginzungen und Verbesserungen abweicht. 


2 Chrysophanus auct. —* Lycaeninae auct. — * Everes auct. — > Lycaena auct. 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 























lo 
der Chtomo- — 
somen in der unter- 
Metaphase der} such- Lokalitat 
Seg Tag A 
Familie Nymphalidae. 
Subfamilie Satyrinae. 
49. Coenonympha arcania L. ...... 32 32 1 | Fontainebleau 
50. Coenonympha tiphon occupata Rau. .| 29 29 2 | Velebit (Visotica, 1550 m) 
51. Epinephele jurtina L.. . . ..... 29 29 2 | Zagreb, Fontainebleau 
52. Satyrus hermione L. ........ 29 29 1 |Samobor 
53. Satyrus dryas Scop. ........ — — 1 | Podsused. 54 Spermatogonien 
54. Pararge megaera LL. . ....... 29 29 1 | Zagreb 
Pararge megaera lyssa B.. . . ... 29 29 3 | Makarska 
55. Pararge maera pannonica Lx. -| 28 28 1 | Samobor 
Pararge maera adrasta HB. .... . 28 28 2 | Digne 
56. Melanargia galatheaa Ll. . . . - . ae a 1 |Samobor, Lourdes. 48 Sper- 
J matogonien 
57. Melanargia lachesis Hpn...... . — 24 1 | Vernet-les-Bains 
58. Erebia epiphron cassiope F..... . 17 17 1 | Velebit (Zavizan, 1600 m) 1 
59. Hreta pharte HBN. ........ 19 -- 1 | Triglav-Gebiet 1 
GOD. Hrepes meas fs. ps be nae — — 1 | Velebit. 22 Spermatogonien 1 
Gl, Uiraieg.O6me TAM, ow is fs acs be ene 14 14 2 | Velebit. 2n=28 1 
62. Erebia melas Hepst......... 21 21 5 | Velebit (1700 m), auch Zucht L 
; in Zagreb L 
63. Hrebia nerine Frr.......... 22 22 1 | Julische Alpen 1 
64. Hrebia glacialis Esp. ........ 19 19 2 | Triglav (2400 m) I 
65. Erebia pronoé Esp. ........ — -- 1 |Velebit. Eireifung 19, Sper- 1 
matogonien 38 1! 
66. Erebia gorge Esp. ......... 21 21 2 | Velebit, Triglav-Gebiet 2000m 2 
67. EHrebia aethiops Esp. ........ — 21 1 | Stenjevec 2: 
68. EHrebia ottomana H.-S. ....-... 40 40 2 | Velebit, Zucht in Zagreb 2! 
Subfamilie Nymphalinae. 
69. Argynnis euphrosine L.. . . ~~. - 31 31 1 | Fontainebleau 
70. Argynnis adippe L. .....-... 29 29 1 | Fontainebleau 
71. Melitaea aurintia Rott........ 30 30 1 | Fontainebleau 
72. Vanessa polychloros Ll. . ..... . 31 31 1 | Fontainebleau 
73. Vanessa xanthomelas Esp... ...- . 31 31 1 | Samobor 
74. Pyrameis carduiL. : ....--.- 31 31 1 | Zagreb 
15. Araschnia levana L. ........ 31 $1 2 |Stenjevec, Zagreb 
16... Wegtsa terran Wes ic eh e = be os 30 30 2 | Stenjevec, Kriko 
Familie Libytheidae. 
77. Libythea celtig FuEssL........- 31 31 1 | Velebit, 800 m 
HESPEROIDEA. 
Familie Hesperidae. 
78. Augiades sylvanus Esp... .... .- 29 — 2 | Zagreb 
79. Thanaos tages L.. . . . . 2-2 +> 31-} 31 1 | Podsused 
80. Hesperia alveus L.. .......- 24 24 2 | Stenjevec 
81. Hesperia serratulae RMB. .... .- - 30 — 1 | Fontainebleau 
82. Hesperia onopordi RMB. .....- - 30 30 1 | Vence 
83. Hesperia sao HBN.........- 31 1 | Ljubljana 
84. Hesperia orbifer Hpn. ......-. -- 30 1 | Split 
85. Carcharodus alceae Esp... ..... 31 31 1 {tSamobor 
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Tabelle 2. 
Haploide Haploide 
‘ant | — 
Spezies " Spezies - . 
per- | Oo- Sper-! oo- 
to- : 
mato: | genase Baste: | gonese 
Familie Papilionidae. 23. Argynnis aglajaL. ... . 29 29 
1. Papilio rutulus. .... . 28 | — §24. Argynnis paphiaL.....| 29 | 29 
2. Parnassius mnemosyne L. .| — 29 $25. Argynnis niobe L. . . 29 29 
Familie Pieridae. Subfamilie Satyrinae. 
3. Colias palaenoL.. . . . . 31—32| 31 926. Hrebia liga LL... ... . — | 29 
4. Colias hecla Let... .. . — | 31 §27. Erebia lappona Esp. ...| — | 28 
28. Erebia dissa THNB. . .. . — 29 
Familie Nymphalidae. 29. Oeneis jutta Hen... .. . — 32 
5. Limenitis populi L.. . . .| 30 | 30 430+ Satyrus semele L. 29 | 29 
6. Limenitis camilla Scurrr. .| 31 — |31. Pararge aegeria L. ....| 28 | 28 
7. Vanessa antiopa Tis co: 's ims 31 32. Pararge hiera F. . 2... 29 29 
8. Vanessa urticae L. . . . .| 31 — 33. Aphantopus hyperantus L. .| — 29 
9. Polygonia c-album L.. . .| 31 | 31 | 34: Coenonympha rphis Scurrr.| — | 29 
10. Pyrameis atalania L. . . .| 31 | — [35- Coenonympha pamphilus L. | 29 | 28, 29 
11. Melithaea maturna ... .] 31 — oe 
12. Melithaea iduna Darm. . || — | 31 |. Familie Lycaenidae. 
13. Melithaea cinzia L.. . . .| — | 31 [36. Thecla pruniL. ..... 23 | — 
14. Melithaea athalia Rorr.. .| 31 | 31 37. Callophrys ruil. ....] — | 28 
15. Argynnis aphirape Hen.. .| 30 | 30 §38- Zephyrus betulae L.. . . fara 16? 
16. Argynnis selene Scurrr.. .| 30 | 30 39. Chrysophanus vingaureae L.| 24 | 24 
17. Argynnis pales Scurer. . .| 30 |29—30 40. Chrysophanus hi cat oor 24 
18. Argynnis freija THnB.. . .}| 31 31 | 41. Lycaena optilete Knocn . .| 24 24 
19. Argynnis frigga THNB. . .| — 31 si 
20. Argynnis thore Hpn. . . .| — 30 Familie Hesperidae. 
21. Argynnis ino Rott.. . . . [12—13)13—14§.42. Adopoea lineola L. . .. . 29 29 
22. Argynnis lathonia L. . . .| 30 30 §43. Hesperia malvuae L. . . . .| — 31 


Die Zahl der von jeder Art bzw. jedem Individuum durchgesehenen 
Aquatorialplatten ist in der Tabelle nicht angefiihrt. Sie liegt durch- 
schnittlich zwischen 10 und 30. Von Arten, denen entweder wegen ihrer 
abweichenden Chromosomenzahl oder aus anderen Griinden besonderes 
Interesse gewidmet wurde, sind siémtliche klaren Platten durchgezahlt 
worden (in einem Falle 64). Nur fiir Hrebia aethiops, Glaucopsyche arion, 
Polyommatus eros und Hesperia orbifer beruhen meine Angaben auf 
nicht mehr als 2—3 Zahlungen, da nur soviel brauchbare Platten zu 
finden waren. Bei Hrebia medusa waren zwar keine Reifeteilungen vor- 
handen, aber an 4 Spermatogonienteilungen konnte dank den groBen 
Chromosomen genau die diploide Chromosomenzahl festgestellt werden. 
Ahnlich, jedoch weniger sicher, konnte auch die diploide Chromosomen- 


zahl bei Erebia pronoé und Satyrus dryas festgestellt werden. 
Allgemeine Ubersicht iiber die Chromosomenzahlen der Tagfalter. Im 


ganzen sind uns jetzt Chromosomenzahlen von 128 Tagfalterarten 


bekannt; von etwa 270 in Europa vorkommenden Arten ist das beinahe 
die Hialfte (46%). 
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Das folgende Diagramm I (Abb. 1) stellt die Variationsreihe der Chromo- 
somenzahlen der Tagfalter dar. Dabei sind auch alle haufigen Zahlen der 
karyotypisch unbestandigen Arten mitgezahlt, weswegen die so erhaltene 
Artenzahl die Zahl der tatsaichlich bestehenden Arten um 11 iibersteigt. 
Die Zahlen in Klammern rihren alle von der unbestandigsten Art Leptidea 
sinapis her. Das Diagramm III stellt die Variationsreihe der Lepidop- 
teren dar, wie sie von BELIAJEFF zusammengestellt worden ist. Sofort 
fallt der groBe Unterschied der beiden Diagramme auf: die Variations- 
reihe der Tagfalter zeigt 
1| zwei fast gleichwertige 
Haufigkeitsmaxima, 
| : das eine bei der Zahl 
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_ Rhopalocera 
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3 24, das andere bei 31. 
- penta al - lL | oa ali s 05 4 Richtig ist zwar, da 
* . ve | das erste Diagramm 
t ae _ nicht die tatsichlichen 
U  Federley Jerhaltnisse bei den 
F il. | | Tagfaltern wiedergibt, 
c da meinerseits gerade 
zo} Lepidoptera die Familie Lycaenidae, 
L Bohgetf ; bei der die Zah] 24 iiber- 
20h wiegt, am ausfihrlich- 
sten zur Untersuchung 
10 herangezogen wurde; 
i | bei gleich ausfiihrlicher 
Pie a) Na Be BS Los_oe 41111 / Bearbeitung aller Grup- 
"PURSES ORE E 6 UU 35H PED yoaa seo ao 
gs a mum bei der 
Ba ey em reel “vel. Text) jedenfalls niedriger aus- 
fallen. Aber bei dem 
groBen Anteil, den die Lycaeniden an den Tagfaltern haben, wird die 
Zahl 24 auch weiterhin merklich heraustreten. Dies bestatigt am besten 
das von FEDERLEY zusammengestellte Diagramm II, bei dem keine Be- 
vorzugung bestimmter Gruppen anzunehmen ist. Die Ahnlichkeit, 
die beide Tagfalterdiagramme miteinander haben, ist jedenfalls weit 
gréBer als die, die jedes von ihnen mit dem allgemeinen Diagramm der 
Lepidopteren hat. 

Bemerkenswert ist weiterhin, daB nach den Befunden FEDERLEYs 
nicht die Zahl 31, sondern 29 die haufigste Chromosomenzahl der Tag- 
falter wire, so daB die Frage entsteht, ob die Zahl 31 iiberhaupt als 
Grundzahl der Tagfalter gelten kann. Es fragt sich sogar weiter, ob bei 
den Tagfaltern nur eine Zahl als Grundzahl gelten kann, da ja die Zahlen 
29 und 31 miteinander wetteifern. Unmédglich wire es aber, nur die 
Zahlen 29 und 31 als die Grundzahlen zu betrachten, ohne auch die 
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Zahl 30 hinzuzunehmen. Rechnet man jedoch auch die Zahl 30 zu den 
Grundzahlen, so ist auch die Zahl 24 hinzuzufiigen, da sie ja haufiger 
als 30 ist! Tatsachlich kann bei den Tagfaltern von einer gemeinsamen 
Grundzahl nicht gesprochen werden; denn eine ganze groBe Familie 
(Lycaenidae) hat die Zahl 24 als Grundzahl; bei den Satyrinen iiberwiegt 
neben vielen niedrigeren, bis zu 11 herabsteigenden Zahlen die Zahl 29, 
wahrend die Zahl 31 oder 30 in dieser Gruppe bisher iiberhaupt nicht 
gefunden worden ist. SchlieBlich sind bei den Pieriden zwei Zahlen, 
25 und 31, fast gleich haufig. Nur bei den Papilioniden und Nymphalinen 
ist die iibliche Grundzahl der Lepidopteren — 31 — die haufigste. 

Wird trotz der oben erklarten Schwierigkeiten doch die Zahl 31 als 
Grundzahl auch der Tagfalter angenommen, so fallt der groBe Unter- 
schied in der Haufigkeit zwischen den Plus- und Minusvarianten ins Auge. 
Schon die der Grundzahl niachstfolgende Zahl 32 ist selten, wahrend alle 
iiber 32 hinausgehenden Zahlen nur je einmal vertreten sind. Ganz 
anders verhalten sich die niedrigeren Zahlen, die auch in der allgemeinen 
Schmetterlingsreihe weit haufiger vorkommen als die Plusvarianten. 
Wie im Kapitel V noch naher besprochen wird, diirfte aus dieser Er- 
scheinung manches tiber die Entstehungsweise niederzahliger wie hoch- 
zahliger Karyotypen zu entnehmen sein. : 

Unter der ziemlich groBen Zahl untersuchter Arten erscheinen mehrere 
fiir die Lepidopteren bisher noch nicht bekannte Chromosomenzahlen ; 
das sind 17, 22, 35, 39, 40, 41, 45, 53, 54, 90 und 104. 

Niedrigste und héchste Chromosomenzahlen. Unter. den Tagfaltern 
sind uns jetzt Arten mit den niedrigsten und héchsten Chromosomen- 
zahlen der Schmetterlinge bekannt. Die niedrigste Zahl kommt bei 
Erebia medusa vor, bei welcher FEDERLEY in der Oogenese 11 Chromo- 
somen fand, wahrend ich damit iibereinstimmend in den Spermatogonien 
die diploide Zahl 22 zaihlen konnte. Dieselbe niedrige Zahl ist bereits 
von dem Nachtfalter Orgyia thyellina bekannt gewesen. Als héchste 
Chromosomenzahl der Tagfalter fiihrt noch FrpErLEy 32 Chromosomen 
bei Oeneis jutta Hen. an. Diese Zahl ist durch meine Befunde von einer 
Reihe weit héherer Zahlen iiberholt worden; darunter hat Leptidea 
duponcheli Stex. mit ihren 104 Chromosomen die héchste Chromosomen- 
zahl der Tagfalter und die zweithéchste der Lepidopteren tiberhaupt. 
Es ist eigenartig, daB dieselbe hohe Zahl auch bei 2 Crustaceen, Cambarus 
immunis (FAstEN 1914) und Paralithodes camischatica (NusaMa, 1935), 
gefunden worden ist. 

Vervielfachte Chromosomenzahlen. Zu den auffallendsten Ergebnissen 
der Untersuchungen FepERLEYs gehért der Befund, da8 in 3 Tagfalter- 
familien je eine Art mit besonders niedrigen Zahlen vorkommt. Dem- 
gegeniiber sind aber die interessanteste Entdeckung meiner Unter- 
suchungen gerade die hohen Zahlen, die ganze vielfache Grundzahlen 
einzelner Familien oder Gattungen darstellen. Das sind die Satze 
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23—45—90 in der Gattung Polyommatus (Lycaena), 28—54—104 in der 
Gattung Leptidea und 20—40 bei Erebia. Diese Satze sind rein zahlen- 
maBig entweder genau polyploid oder nur wenig davon abweichend, 
wie es bei den Lepidopteren noch nicht bekannt waren; daher sind wir 
gezwungen, die bisher vorherrschende Ansicht, welche die Entstehung 
hoher Satze der Lepidopteren ausschlieBlich in der Fragmentation der 
Chromosomen sah, einer griindlichen Uberpriifung zu unterziehen. 
Dieser Frage ist das VI. Kapitel gewidmet. 


GroBe und Form der Chromosomen. Was.Form und GréBe der Chromo- 
somen anbelangt, ware auBer in einem Falle nichts Neues zu berichten. 





Die untersuchten Falterarten zeigen kleine, runde oder ovale Chromo- 
somen, die in vielen Karyotypen annahernd gleich gro8 sind. Héaufiger 
zeigen einzelne oder mehrere Chromosomen GréSenunterschiede, aber 
nur selten so bedeutende, daB die einzelnen Chromosomen einwandfrei 
zu identifizieren sind. Letzteres ist nur bei solchen Chromosomen még- 
lich, die die iibrigen durch ihre GréBe betrachtlich iiberragen. Dies 
kommt am deutlichsten bei den Karyotypen mit den vervielfachten 
Ckromosomenzahlen vor, besonders bei Leptidea duponcheli, Polyommatus 
coridon, P. bellargus und Erebia ottomana (Abb. 2; 7, 8 und 9), bei denen 
neben fast gleichmaBig groBen Chromosomen je ein die iibrigen 2mal 
oder 4mal an Gré8e iibertreffendes Chromosom auftritt. Ein sehr groBes 
Chromosom, das deutlich von anderen zu unterscheiden ist, treffen wir 
regelmaBig auch bei den Hesperiden (Abb. 13, S. 188). AuBerdem stéBt 
man auf erkennbar groBe Chromosomen in den Karyotypen mit niedrigen 
Zahlen, wie bei Hrebia und Polyommatus (Abb. 3 und 10), doch treten 
in solchen geringzahligen Karyotypen die groBen Chromosomen nicht 
so stark hervor, da immer UbergangsgréBen von den gréBten zu den 
kleinsten Chromosomen vorhanden sind. In allen diesen Fallen behalten 
aber die groBen Chromosomen stets ihre runde oder etwas viereckige 
Gestalt bei, wie sie auch die kleineren Chromosomen haben. Eine Aus- 
nahme bildet nur das groBe Chromosom von Polyommatus coridon, 
das haufig Einschniirungen oder Aufspaltung zeigt. 


Von dieser relativen Einheitlichkeit hebt sich durch ihre abweichende 
Chromosomengestalt nur Leptidea sinapis besonders ab. In den Chromo- 
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somensatzen dieser karyotypisch so variablen Art findet man immer 
einige Chromosomen, die durch ihr langes stabchenférmiges sowie v- 
férmiges Aussehen eine Ausnahme unter den Lepidopteren bilden. Soweit 
heute bekannt ist, zeichnet sich nur die in bezug auf die Chromosomen- 
zahl auch etwas variable Art Phragmatobia fuliginosa (SEILER, 1925) 
durch ein stabchenférmiges Chromosom aus, das als Heterochromosom 
gedeutet wird. Leptidea sinapis zeigt aber in samtlichen bisher gesehenen 
Aquatorialplatten mehrere lange gerade oder leicht gebogene Chromo- 
somen sowie einige v-formige (Abb. 4). Ahnliches hat auch FEpERLEY 
bei der finnlindischen sinapis bemerkt, doch kommt dort nur ein langes 
Chromosom vor. Da eine solche Chromosomenform den Lepidopteren 
sonst ganzlich fremd ist, muB sie als ein sekundaéres Merkmal be- 
trachtet werden, und in Anbetracht dessen ist die Herkunft dieser 
abweichend aussehenden Chromosomen auf Bindung von Chromo- 
somen zuriickzufiihren, wortiber noch im IV. Kapitel eingehender 
gesprochen wird. Daf es sich bei diesen Chromosomen um keine 
Fixationsartefakte handelt, beweist ihre stets gleiche Zahl, Form 
und GréBe in jeder Spermatocyte eines und desselben Individuums; 
bei verschiedenen Individuen ein und desselben Geleges kann sie aber 
verschieden sein. 


IV. Die Regel der Zahlenkonstanz und deren Abweichungen. 

Aus dem uns vorliegenden verhaltnismaBig noch geringem Material 
kann geschlossen werden, daB bei den Lepidopterenarten die Chromo- 
somenzahl im allgemeinen konstant ist. Dies gilt sowohl fiir die Indi- 
viduen eines beschrankten Gebietes als auch fiir geographische Rassen 
einer Art. Unter etwa 70 Tagfalterarten, deren Chromosomenzahl uns 
in der Spermatogenese in mehr als von einem Exemplar bekannt ist, 
sind etwa 58 Arten mit konstanter Zahl gefunden worden, was 83% aus- 
macht. 

Die Abweichungen von der Normalzahl sind zweckmaBig in folgende 
4 Gruppen einzuteilen: Zellabweichungen, Cystenabweichungen, indi- 
viduelle Verschiedenheiten und Rassenunterschiede. 


Die Zell- und Cystenabweichungen sind unregelmaBige, wohl meist 
durch verschiedene Stérungen hervorgerufene Aberrationen der Normal- 
zahl, die entweder in einer oder zwei Spermatocyten I oder IZ oder in 
allen Zellen einer Spermatocytencyste auftreten. Solche Abnormitaten 
sind mir nur in der VergréBerung der Normalzahl bekannt und werden 
zum guten Teil auf Nichtpaarung homologer Chromosomen zuriick- 
gefiihrt, wie dies auch FEDERLEY annimmt, der ebenfalls mehrere solche 
Faille beschrieben hat. Ich selbst habe sie seltener gefunden, und zwar 
bei einem Imago von Colias hyale, in dessen Hoden sich neben 12 Sper- 
matocyten I und II mit 31 Chromosomen auch eine Spermatocyte mit 
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32 Chromosomen befand. Bei einem Falter von Cupido decolorata fand 
ich neben 15 Spermatocyten I mit 25 Chromosomen eine einzige mit 27, 
und bei einem zweiten Falter derselben Art fanden sich neben 30 Spermato- 
eyten I mit 25 Chromosomen auch 2 Zellen mit 26 Chromosomen. In 
allen diesen Fallen treten entsprechend der vergréBerten Chromosomen- 
zahl 2 bzw. 4 winzige Chromosomen von der GréBe der 2. Reifeteilung 
auf, die wohl durch Ausbleiben der Paarung zustandegekommen sein 
dirften, da sie sonst normal in dem Teilungsspindel liegen. Bei Chromo- 
somenfragmentation bleibt der ansatzlose Teil nicht nur auBerhalb der 
Aquatorialplatte, sondern haufig auch ganz au8erhalb der Teilungs- 
spindel und gelangt ungeteilt nur in eine Tochterzelle. 


Neben solchen UnregelmaBigkeiten stieB ich in meinem Material auch 
auf. polyploide Zahlen. So sind bei einem Imago von Leptidea sinapis 
mit 39 Chromosomen 2 Spermatocyten II mit 78 Chromosomen vor- 
handen gewesen. Bei Cupido argiades (n = 24) fand sich unter den 
Spermatocyten II eine groBe Zelle mit 48 Chromosomen. Auch bei 
Polyommatus coridon habe ich 2 polyploide Zellen gefunden, aber in 
schrager Stellung, so da8B sich die Chromosomenzahl nicht feststellen 
lieB. Bei Pyrameis cardui fand sich sogar eine ganze Cyste IT. Ord- 
nung, deren samtliche Zellen die verdoppelte Chromosomenzahl 
fiihrten. 


Wichtiger als die zufalligen Abnormitaten sind die individuellen und 
rassischen Verschiedenheiten. Erstere fand ich bei 2 Faltern von Gone- 
pteryx rhamni, von denen einer konstant 31, der andere 32 Chromosomen 
fiihrt. Weiter hat von 10 Leptidea morsei einer in allen Spermatocyten I 
und IT nur 53 anstatt 54 Chromosomen und ein Chromosom zeigt deutlich 
seine Doppelheit. SchlieBlich sind bei Leptidea sinapis bisher 8 ver- 
schiedene in jedem Individuum aber konstante Chromosomenzahlen 
gefunden worden, zu denen sich noch weitere 2 von den finnlandischen 
Faltern gesellen. Es sind dies die Zahlen 26—31, 34, 35, 39 und 41. 
Wie aus der Gestalt, der Chromosomen geschlossen werden kann, ist die 
Ursache dieser groBen Inkonstanz nur in der Verbindung mehrerer 
Chromosomen zu suchen. 


Ein bedeutender Teil von regelmaBigen Verschiedenheiten der Chro- 
mosomenzahlen der Schmetterlinge entfallt auf Rassenunterschiede. 
Durch FepERLEYs wie durch meine eigenen Untersuchungen hat sich ein 
Vergleichsmaterial angesammelt, das schon vorsichtige Schliisse iiber 
die Konstanz bzw. Verschiedenheit der Chromosomenzahlen bei Indi- 
viduen von verschiedenen Stellen des Verbreitungsgebietes einer Art 
erlaubt. 38 Arten sind zum Teil von FrpERLEY aus Finnland, von 
BELIAJEFF aus RuBland und von mir aus Siidost- und Westeuropa 
untersucht worden; darunter befinden sich 10 Arten, die nicht iiberall 
dieselbe Chromosomenzahl haben. Es sind dies: 






































Sid , 
Spezies ed ete han 8 ring jae Amerika 
1 | Papilio machaon L. ..... 30 30 =| 30—33) — - 
2 | Aporia crataeggi L.. . . . . . 26 _ 25—26| 25 - 
3 | Gonepteryx rhamni L. . . . .| 31, 32 — |31—32| 31 ~ 
+ | Leptidea sinapis L. .... . 28—39 41 |26--28; — —- 
5 | Pieris rapee LL... ..... 25 25 26 25 ; 
6 | Vanessa antiopa L. .... . _ — 31 -— 30 
7 | Cupido alcetas Hrrec. . . 26 25 — _- — 
3 | Polyommatus astrarche Brastr. 24 — 23 -- — * 
9 | Polyommatus thersites Cant. . 24 25 _- -- a 
10 | Polyommatus amandus Scun. . — 24 23 — | — 





In diesem Verzeichnis geographisch unbestaindiger Arten fallt auf, 
daB fast deren Halfte auf individuell unbestandige Arten entfallt. Somit 
haben wir es mit richtigen geographischen Unterschieden nur bei 6 Arten 
zu tun. Von diesen darf Cupido alcetas nicht mitgezahlt werden, da die 
systematischen Verhialtnisse dieser Art in Westeuropa noch nicht end- 
giilltig geklart sind; denn es ist nicht ausgeschlossen, daB die in West- 
europa fliegende Form zu C. decolorata gehért, die aber normal 25 Chromo- 
somen hat. 

Unter beinahe 70 Tagfalterarten, deren Chromosomenzahl uns in der 
Spermatogenese in mehr als von je einem Exemplar bekannt ist, sind 
etwa 12 Arten mit inkonstanter Zah! gefunden worden, was 17% aus- 
macht. Dieser Prozentsatz wird aber in Wirklichkeit wohl sicher noch 
niedriger sein, da noch eine ganze Reihe von FEDERLEY in der Oogenese 
untersuchter Arten dieselbe Zahl wie die entsprechenden Mannchen 
zeigt. Man kann also annehmen, daB die Regel von der Zahlenkonstanz 
der Chromosomen auch fiir die Tagfalter giiltig ist. 

Uber schéne Beispiele der Chromosomenkonstanz bei den Tagfaltern 
verfiige ich bei 3 Arten aus der Lycaenidengattung Cupido. C. argiades, 
C. alcetes und C. decoratz sind nachstverwandt, haben aber konstant 
verschiedene Chromosomenzahlen. 26 Exemplare von C. decolorata 
wiesen 25 Chromosomen auf; nur bei einem Falter sind neben dieser 
Zahl auch 2 Spermatocyten mit 26, und bei einem zweiten Falter ist eine 
Spermatocyte mit 27 Chromosomen gefunden worden. Bei 9 alcetas 
sind dagegen stets 26 und bei 15 argiades ausnahmslos nur 24 Chromo- 
somen gezaéhlt worden. Auch 10 Falter von Pieris manni aus verschie- 
denen Gebieten Europas haben alle 25 Chromosomen. 

Von den Arten, deren Chromosomenzahl auf verschiedenen, auch weit 
entfernten Fundplatzen konstant gefunden worden ist, verdienen be- 
sondere Beachtung die Arten mit vervielfachten Chromosomenzahlen: 
Polyommatus bellargus und Leptidea duponcheli. Bei der ersten Art ist 
ihre verdoppelte Chromosomenzahl 45 sowohl bei den Faltern aus Fon- 
tainebleau als auch aus Nord-Kroatien, dem dalmatinischen Kroatien 
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und von der adriatischen Insel Hvar gefunden worden. Ebenso ist die 


gleiche hehe Chromosomenzahl von Leptidea duponcheli (n = 104) neuer- 
dings von mir (1939) auch fiir die Falter von der siidlichen Balkan- 
halbinsel (Veles, Mazedonien) nachgewiesen worden, was um so mehr 
ins Gewicht fallt, als die Falter beider Gebiete vollkommen isoliert sind, 
da in dem Gebiet zwischen Siidfrankreich und Mazedonien L. dwponcheli 
ganzlich fehlt. 

Der Nachweis der Zahlenkonstanz solcher hochzahliger Karyotypen 
ist deswegen von Interesse, weil sich daraus manche Schliisse auf ihre 
Entstehung zichen lassen. Es ist namlich héchst unwahrscheinlich, daB 
sich die gleiche gewaltige Chromosomenanderung bei allen Individuen 
einer Art auf dem ganzen Verbreitungsgebiet in verhaltnismaBig kurzer 
Zeit abgespielt hat. Desweger’ muB angenommen werden, daB die Ver- 
anderung aus einem Verbreitungszentrum vor sich ging und sich in Ver- 
bindung damit auch die Artbildung vollzog. Erst eine auf diese Weise 
neu entstandene Art diirfte dann allmahlich ihr rezentes Verbreitungs- 
gebiet besiedeln. Anders ware nicht begreiflich, warum innerhalb einer 
Familie oder Gattung nur eine Art auf ihren ganzen Areal stets diese 
gleiche abnorme Chromosomenzahl hat, waihrend alle tibrigen Arten der 
betreffenden Gruppe durchwegs nur normale Zahlen fiihren und sich 
nirgends Ubergange zu der abnormen Chromosomenzahl zeigen. 

Um dieser Annahme weitere Beweiskraft zu verschaffen, ware es 
wiinschenswert, auch die iibrigen polyploid erscheinenden Arten von 
den verschiedensten und méglichst weit entfernten Gebieten auf ihre 
Chromosomenzahl hin zu priifen. Die tetraploid erscheinende Polyom- 
matus coridon zeigt zwar sowohl im kroatischen Kiistenland (Velebit- 
gebirge) wie auch in der Niederung des oberen Savelaufes bei Sevnica 
dieselbe Chromosomenzahl 90, aber die beiden Gebiete sind nicht betraicht- 
lich voneinander entfernt. Von besonderem Interesse ware die Unter- 
suchung der Leptidea morsei (n = 54), da sie ein riesiges Verbreitungs- 
gebiet, nimlich von Mitteleuropa bis Japan, hat. 


V. Niedrige Chromosomenzahlen und deren Entstehung. 
FrepERLeY hat unter den Tagfaltern 3 Arten mit verhaltnismaBig 
niedrigen Chromosomenzahlen gefunden, eine vierte solche Art (Pieris 
brassicae) war schon von friiher bekannt, wihrend von mir in der Gattung 
Erebia eine Reihe von Arten entdeckt wurde, deren Chromosomen- 


zahlen von den mittleren zu den niedrigsten fiihren. In der Tabelle 3. 


sind solche Tagfalterarten mit niedrigen Chromosomenzahlen angefihrt. 
Es fallt auf, daB die Chromosomenzahlen von Pieris brassicae, Ar- 
gynnis ino und Erebia medusa nahe der Halfte ihrer Gattungsgrund- 
zahlen liegen. ‘ 
Eine allgemeine Erscheinung der Arten mit niedrigen Chromosomen- 
zahlen ist, da8 mit der Abnahme der Zahi der Chromosomen die Chromo- 
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Tabelle 3. Tagfalterarten mit niedrigen Chromosomenzahlen. 











Chromo Grundzahl 

Spezies somen- oder Mittelzahl 

zahl der Gattung 

Pieria Graseicae.- 3s. :< 20-0) 698m eae aes eee 14, 15 25 bzw. 31 
AEQUIAEE B00 en 8s ok a ee BS ot 8 ee 12, 13 29 
Mrepan Sarhe SO Ee 22 20 
Erebia melas, gorge, aethiops .......2... 21 20 
Erebia pharte, ceto, pronoé ........... 19 20 
Erebia epvphron .......-.+4.-.-4-..- 17 20 
Ree em 6 EE EI Pe oe 14 20 
Erebia medusa... . 1... 2 ee eee eee ll 20 

ZODRUTUB. COME. 0 oo 5 acrprcoritiybaceye mala sms 16 23 oder 24 





somen selbst gréBer werden, wovon man sich bei dem Vergleich der mikro- 
photographischen Aufnahmen von FEDERLEY leicht iiberzeugen kann. 
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Abb. 3. Chromosomensitze einiger Erebia-Arten: 22 E. nerine, 21 E. melas, 19 E. pharte. 
17 E. epiphron, 14 E.oéme. I. Reifeteilung. 


Eine solche Vergré8erung der Chromosomen ware auch bei der Gattung 
Erebia in Anbetracht der bei ihr stattfindenden stufenweisen Abnahme 
der Chromosomenzahl zu erwarten. In Wirklichkeit ist sie aber nur 
teilweise vorhanden. Bei Saitzen (Abb. 3) mit gréBerer Chromosomenzahl 
findet man namlich Chromosomen verschiedener GréBe, wahrend bei 
dem Satz mit der niedrigsten Zahl die Chromosomen in ihrer GréBe viel 
ausgeglichener sind, aber nicht die GréBe der gréBten Chromosomen aus 
den hoheren Satzen erreichen. Méglicherweise steht das mit der Zellen- 
gréBe im Zusammenhang. Die gréBten bisher bei den Tagfaltern be- 
kannten Chromosomen finden wir bei der Satyrine Melanargia galathea 
(Abb. 12, S. 187), die haploid 24 Chromosomen hat, wahrend die 14 Chro- 
mosomen der EHrebia oéme entschieden kleiner sind; hier ist aber 
auch die Zelle wesentlich kleiner als bei Melanargia. Die Spermato- 
cyten-Chromosomen von Hrebia medusa (n = 11) sind mir nicht bekannt, 
aber sowohl nach den 22 groBen Chromosomen einer 4zelligen Spermato- 
goniencyste wie auch den Oocytenchromosomen (FEDERLEY) diirften 
sie sehr groB und untereinander ziemlich gleichmaBig sein. 
FEDERLEY vertritt die Ansicht, daB die groBen Chromosomen durch 
die Fusion von 2 oder mehr Chromosomen entstanden sind und betrachtet 
sie demzufolge als Sammelchromosomen. So verlockend diese Annahme 
auf den ersten Blick auch sein mag, so ist es doch fraglich, ob sie ganz 
richtig ist, da sie mit unseren heutigen Vorstellungen von dem feineren 
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Bau der Chromosomen nicht leicht vereinbar ist. Es ist namlich nicht 
gleichgiiltig, ob ein groBes Chromosom 2 ganze Chromosomen darstellt 
oder nur Teile mehrerer Chromosomen enthalt, wie es nach dem heutigen 
Stand der Chromosomenforschung wahrscheinlicher ist. Die somatischen 
Mitosen aus dem Raupengehirn von Erebia oéme lassen klar 28 Chromo- 
somen erkennen, also die diploide Zahl der der Spermatocyten (n = 14). 
Ebenso konnten in den Blastodermzellen von Erebia melas 42 Chromo- 
somen gezahlt werden, was auch genau die diploide Zahl gegeniiber der 
der Reifeteilungen dieser Art darstellt (n = 21). Das gleiche ist auch bei 
Pieris brassicae der Fall. Die Reifeteilungen stellen somit nicht voriiber- 
gehende Sammelchromosomen dar, sondern gewohnliche normale Chromo- 
somen, die keine Zusammensetzung aus 2 oder mehr Chromosomen 
erkennen lassen. Sofern sich meine vorlaufigen Befunde an den Spindel- 
fasern durch genauere Methodik als richtig erweisen sollten, wonach an 
der Stelle jedes groBen Chromosoms nur eine Spindelfaser zu erkennen ist, 
diirfte also wohl auch nur ein Spindelansatz vorhanden sein. Bei richtigen 
Sammelchromosomen bleiben aber alle Spindelansaitze funktionsfahig 
erhalten. Und so wie es bei diesen Arten ist, betrachte ich auch alle 
iibrigen groBen Chromosomen der niedrigzahligen Arten; sie sind ebenso 
rund oder regelmaBig oval wie die kleineren Chromosomen der normal- 
zahligen Arten. Chromosomen, bei denen die Fusion wirklich nachweisbar 
ist, sehen ganz anders aus, wie dies die zahlreichen Abbildungen in der 
Arbeit Feprrteys klar zur Schau bringen. Solche fusionierten Chromo- 
somen kommen fast ausschlieBlich in solchen Oocyten vor, die ein Chromo- 
som weniger haben als die Spermatocyten derselben Art. Die Doppeltheit 
solcher Chromosomen ist an ihrer Gestalt ohne weiteres erkennbar; 
sie sind langgestreckt, zuweilen auch gebogen, mit einer Einschniirung, 
die sofort die Zusammensetzung aus 2 Chromosomen erkennen 1aBt. 
Wie die eigentlichen Sammelchromosomen aussehen, erkennen wir auch 
bei der Pieridenart Leptidea sinapis L. 

Die auBergewohnliche Unbestandigkeit der Chromosomenzahl dieser 
Art fand schon Erwahnung. Soweit bisher bekannt, variiert sie zwischen 
26 und 41 Chromosomen, womit jede bisher bekannte, sicher festgestellte 
Zahleninkonstanz der Chromosomen iiberholt zu sein scheint?. Die 
Variabilitat diirfte aber nicht iiberall gleich groB sein; die stabilisierteste 
Rasse scheint im Norden, in Finnland, vorzukommen, wo zugleich auch 
die niedrigste Chromosomenzahl angetroffen wurde: 26 und 27, aus- 
nahmsweise auch 28. Die gréBte Chromosomenzahl dieser Art wurde 
bei einem Tier aus Fontainebleau in Frankreich festgestellt (41). Alle 


1 Die bekannte groBe Variabilitat der Chromosomenzahlen der Végel ist nach 
den genauen Untersuchungen von Suzuki (15930), JentscH (1935) und besonders 
Ocuma (1937) nur auf unzulingliche Farbung zuriickgefiihrt worden, derzufolge 
die fiir die Végel charakteristischen winzigen runden Chromosomen nicht immer in 
gleicher Zahl zum Vorschein kommen. 
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iibrigen Zahlen sind auf dem kleinen Gebiet in der Umgebung von Zagreb 
gefunden worden. 

Wie bei den oben besprochenen Karyotypen mit niedrigen Chromo- 
somenzahlen treten auch bei L. sinapis in Kernen mit niedrigerer Chromo- 
somenzahl einige groBe Chromosomen auf. Welch ein Unterschied aber 
zwischen diesen und den groBen Chromosomen karyotypisch bestandiger 
Arten! Die groBen Chromosomen von sinapis (Abb. 4) sind durchwegs 
langgestreckt, entweder gerade oder gebogen, wie auch v-férmig ge- 
knickt. Ihre Zusammensetzung aus mehreren Chromosomen ergibt sich 
ohne weiteres aus den Anschwellungen und Einschniirungen. Die Breite 
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Abb. 4. Einige Chromosomensiétze von Leptidea sinapis mit mehreren verbundenen 
Chromosomen. 29, 31 und 34 aus Podsused, 41 aus Fontainebleau. I. Reifeteilung 


dieser langen Chromosomen ist dagegen dieselbe wie die der iibrigen 
kleinen ovalen Chromosomen, wahrend die groBen Chromosomen von 
Erebia, Pieris brassicae u. a. nicht nur in die Lange, sondern auch in die 
Breite vergré8ert sind. An Schnitten, an denen die mehr oder weniger 
horizontal gelegenen Aquatorialplatten unmittelbar an der Grenze einer 
der beiden Schnittflachen liegen, treten in dem nachsten Schnitt die 
Querschnitte der Spindelfasern deutlich hervor; es lieB sich feststellen, 
da8 an der Stelle eines langen Chromosoms mehrere, ja bis 4 Spindel- 
fasern liegen, wahrend bei den kleinen runden Chromosomen nur eine 
Spindelfaser sichtbar ist. Demnach sind nur diese langen und gebogenen 
Chromosomen als Sammelchromosomen zu deuten, wahrend die groBen 
Chromosomen der niedrigzahligen aber karyotypisch bestandigen Arten 
wohl nicht als Sammelchromosomen im echten Sinne aufzufassen sind. 

Ubereinstimmend mit den Befunden Semmens an Solenobia pineti 
ist auch bei L. sinapis stets dieselbe Zahl und Form der Chromosomen 
in beiden Reifeteilungen ein und desselben Individuums gefunden worden. 
Allerdings kénnen in der 2. Reifeteilung die Glieder eines Sammelchromo- 
soms je nach der Starke der Farbung manchmal so locker sein, daB es 
strittig ist, ob man sie noch als ein Chromosom oder als mehrere Chromo- 
somen aufzufassen hat, aber stets wird man erkennen, daB sich diese 
Chromosomen beriihren, was bei den anderen Chromosomen in klaren 
Platten nicht der Fall ist. Auch in den Blastodermmitosen kommen 
lange und gebogene Chroimosomen vor; die genaue Chromosomenzahl 
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konnte jedoch bisher in keinem Falle einwandfrei festgestellt werden, 
so daB es noch fraglich ist, ob alle Zellen eines Eies oder alle Eier eines 
Geleges die gleiche Chromosomenzahl haben. 

Es sind aber bei L. sinapis nicht nur die groBen Chromosomen, die 
die Gestalt der Sammelchromosomen haben; es gibt auch kleinere 
Chromosomen, die deutliche Einschniirungen und Verdickungen zeigen. 

Fusionierte Chromosomen, wie sie bei L. sinapis vorkommen, sind 
mir im mannlichen Geschiecht nur noch bei Leptidea morset bekannt 
geworden. Obwohl diese Art mit sinapis nachstverwandt und ihr auBerst 
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Abb. 5. Abb, 6a—c. 


Abb. 5. Aberranter Chromosomensatz von Leptidea morsei mit 53 Chromosomen, darunter 
ein durch Verbindung von 2 Chromosomen entstandenes herzférmiges Chromosom. 


Abb. 6a—c. Normale Spermatocyte (a) und 2 Riesenspermatocyten I. Ordnung von 
Smerinthus ocellata (b, c) mit mehreren verbundenen Chromosomen (nach BELIAJEFF). 


ahnlich ist, unterscheidet sie sich beziiglich der Chromosomenzahl und 
deren Konstanz von sinapis sehr betrachtlich. L. morset hat 54 ovale, 
fast gleich groBe Chromosomen, und von 10 untersuchten Individuen 
sind bei 9 die Chromosomen konstant in dieser Zahl vorhanden. Nur 
bei einem Stiick trat die Fusion zweier Chromosomen auf (Abb. 5), 
.so daB jede Platte 53 Chromosomen zahlt, darunter ein besonders ge- 
staltetes, haufig in Herzform, das sich unter den anderen hervorhebt. 

Es liegt auf der Hand, daB der eigenartige Chromosomensatz von 
L. sinapis durch Vereinigung mehrerer Chromosomen eines einst ver- 
doprelten Satzes vom Typus der L. morsei entstanden sein dirfte. Uber 
den Mechanismus dieser Chromosomenverbindungen wissen wir noch 
nichts Positives. In Anbetracht der Méglichkeit der Polyploidie, woriiber 
noch im nachsten Kapitel gesprochen wird, kénnte es sich um sekundare 
Paarung handcln. Ein Vergleich der sinapis-Chromosomen mit denen der 
tetraploiden Riesenspermatocyten von Smerinthus ocellata (BELIAJEFF) 
ist in dieser Hinsicht sehr itberzeugend (Abb. 6). Auch die neuerdings 
angestellten Untersuchungen iiber die Oogenese der Leptidea-Arten stehen 
mit der Annahme der Polyploidie im Einklang. In den noch nicht ganz 
reifen Eiern von L. sinapis kommen ausgesprochen schéne Vierergruppen 
vor, die jedoch keine Tetraden sind, da neben ihnen auch gewéhnliche 
bivalente Chromosomen erscheinen. Die Annahme einer Paarung von 
4 homologen Chromosomen ist die einfachste Deutung dieser Gebilde. 
Bei ZL. morsei konnten dagegen keine solche Vierergruppen gefunden 
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werden, sondern nur 54 einfache bivalente Paarungen, wie sie ja fiir die 
Schmetterlingstetraden charakteristisch sind. Sie sind z. B. bei Pieris 
brassicae und Erebia oéme nachgewiesen, wahrend Vierergruppen, die 
in Anbetracht der groBen Chromosomen und ihrer geringen Zahl bei 
diesen Arten zu erwarten waren, in keiner untersuchten Platte gefunden 
werden konnten. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daB die groBen Chromosomen der 
niedrigzahligen Arten ( Pieris brassicae, Argynnis ino, Erebia medusa usw.) 
normale Chromosomen sind, deren Entstehung durch Fusion mehrerer 
Chromosomen nur aus ihrer GréBe und geringen Zahl zu schlieBen ist. 
Wenn ihre GréBe tatsaichlich mehreren Chromosomen zuzuschreiben ist, 
dann kénnen wir uns dies nur durch Translokationen fragmentierter 
Chromosomenteile, die an andere Chromosomen angeheftet werden, 
erklaren, wihrend von Chromosomen, die dadurch ihre Schenkel ganz 
verloren haben, der iibriggebliebene Spindelansatzkérper als inert aus 
der Zelle eliminiert wird, wie dies ahnlich Bauer (1941) auch fiir die 
verminderte Chromosomenzahl der Drosophila virilis americana annimmt. 
In solchem Falle kénnen wir aber nicht mehr von Sammelchromosomen 
sprechen. Zugleich folgt aus dieser Erklarung die unerwartete Wand- 
lung in der bisherigen Anschauung von der Anderung der Chromosomen- 
zahlen bei den Schmetterlingen; als primare Ursache der Entstehung 
groBer Chromosomen (nicht Sammelchromosomen) kann nicht die 
Fusion, sondern die Fragmentation gelten, so daB also die Fragmen- 
tation in ihren Folgen nicht zur Vermehrung, sondern zur Herabsetzung 
der Chromosomenzahl fiihrt. 


VI. Vervielfachte Chromosomenzahien und deren Entstehung. 
‘Das interessanteste Kapitel unserer Untersuchungen bieten diejenigen 
Satze, deren hohe Chromosomenzahlen eine entweder genaue oder fast 
genaue Vervielfachung einzelner Gattungsgrundzahlen darstellen. Solche 
vervielfachten Satze sind bisher aus 3 von den 5 groBen Tagfalterfamilien 
bekannt: bei 2 Pieriden, 2 Lycaeniden und 1 Satyrine. 

















mi 
Spezies “somen patio 4 
1 | Leptidea morset FENT. . . ~~... 2... 53—54 28? 
2 | Leptidea duponcheli StaR.. ......... 104 28? 
3 | Polyommatus bellargus Rott. ........ 45 24 
4 | Polyommatus coridon Popa. ........ 90 24 
5 | Hrebia ottomana H.-S. ..........-. 40 20 


Die Zahl 90 von Polyommatus coridon stellt genau die verdoppelte 
Zahl 45 von P. bellargus dar; letztere wiederum ist fast genau die Ver- 
doppelung von 23, die neben der Grundzahl 24 in der Familie der Lycae- 
niden haufig ist. Weiterhin steht die Zahl 104 von L. duponcheli der 


Chromosoma. 2. Bd. 12 
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Verdoppelung der Zahl 54 von L. morset sehr nahe und die letzte wiederum 
der Verdoppelung der wahrscheinlichen Grundzahl 28 dieser Gattung. 
Genau die doppelte Chromosomenzahl hat auch Hrebia ottomana, da 
sich die Chromosomenzahlen der iibrigen Erebien zwischen 19 und 21 
bewegen und somit als Grundzahl 20 angenommen werden darf. 

Solche polyploid erscheinenden Chromosomenzahlen sind bisher bei 
Lepidopteren nicht bekannt gewesen, bilden aber auch sonst im Tier- 
reiche eine Ausnahme. Unter den Nachtfaltern sind zwar einige Arten 
mit hoher Chromosomenzahl bekannt, die aber nur vereinzelt bei ver- 
schiedenen Familien vorkamen; auBerdem sind auch die Grundzahlen 
der Gattungen, zu denen diese Arten gehéren, unbekannt geblieben, 
so daB die Natur dieser hohen Satze nicht richtig erkannt war. Es sind 
dies folgende Arten: 





Chromo- 


Spezies somen- S x ‘ " aeehi Autor 








1 | Cerura bifida Hen... . .| 49 29 FEpDERLEY, 1928 

2 | Dasychira pudibunda L.. .| 87 ? BewraJseErr, 1930 

3 | Lycta zonaria Schirr. ..| 56 ? (28?) | Harrison-DoncastTErR, 1934 
4 | Lycia pomonaria Hen. . .| 51 ? Maran, 1918 











Obwohl die Grundzahl der Gattung Zycia nicht bekannt ist, ist doch 
L. zonaria als zahlenmaBig tetraploid zu betrachten, da die Grundzahl 
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Abb. 7. Ein normaler Chromosomensatz und 2 vervielfachte Saétze der Lycaeniden: 
Polyommatus icarus n = 23, P. bellargus n = 45 und P. coridon 1 = 90. I. Reifeteilung. 


leicht 28 sein kénnte; denn eine dritte Lycia-Art (hirtaria) weist 14 Chro- 
mosomen auf, welche Zahl etwa die Halfte der Gattungsgrundzahl 
sein kénnte. Jedenfalls sind uns bisher unter den Nachtfaltern keine so 
genauen ganzen Vervielfachungen der Chromosomenzahlen bekannt, 
wie bei den Tagfaltern. 

Die geringen Ungenauigkeiten in der Verdoppelung oder Vervier- 
fachung der Chromosomenzahlen der Tagfalter finden ihre Erklirung, 
wenn man nicht allein die Zahlen, sondern auch die GréBe der Chromo- 
somen beriicksichtigt. In jedem vervielfachten Chromosomensatz behdlt 
nimlich wenigstens je ein Chromosom seine urspriingliche Grope aus dem 
Grundtypus, so daB es in den verdoppelten Satzen doppelt so groB8, 
in den 4fachen ungefahr 4mal so gro8 wie die iibrigen Chromosomen ist. 
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So miiBten bei Polyommatus bellargus durch Verdoppelung der Lycae- 
nidengrundzahl 23 (Abb. 7) 46 kleinere Chromosomen entstehen, aber bei 
bellargus ist ein Chromosom doppelt so groB wie die anderen, wonach 
sich die Zahl 45 ergibt. Polyommatus coridon hat zwar genau die doppelte 
Chromosomenzahl der P. bellargus (2x45 = 90), was aber nicht ganz 
genau mit der Halbierung aller Chromo- 21 40 
somen tibereinstimmt, da ein Chromosom 


seine urspriingliche GréBe weiter behiilt, of? o°se ‘ 
wodurch sich 88 Viertelchromosomen + 1 oote eo ere Ty 
ganzes Chromosom ergeben wiirden, also wee? . ,os Ms 
89 und nicht 90 Chromosomen vorkommen Se ees 


miBten. Da das grofe, gewohnlich in 41, 5. in gewohnlicher Chromo- 
der Mitte der Aquatorialplatte liegende somensatz der Gattung Erebia (E. 
Chromosom wenisgtens 4mal so groB ist 3i105 DF Ui) und dor vere. 
wie die kleinen Chromosomen, also 88 +- 4 
Viertelchromosomen sein sollten, tatsaichlich aber 89 + 4 Viertelchromo- 
somen bestehen, so ergébe sich noch ein iiberzahliges kleines Chromosom. 
Ahnlich verhalt es sich mit Hrebia ottomana, da auch bei dieser Art 
die Chromosomenzahl 40 ohne weiteres von der mittleren Chromosomen- 
zahl der Gattung (n = 20) abgeleitet werden kénnte, wenn ein groBes 







29 54 54 104 
afd 4 08's oe 0° oes 
oe on fos'ete ef ScSSe, sttetecets’, 
: cy) 0000528 o® sestese%e sess 7 
Ur e ¢ ® 0,05, 00° Ses tes ° “38 
xy e e%e ee *. oe” eres es 


Abb. 9. Ein Chromosomensatz von Leptidea sinapis (n = 29) und vervielfachte Satze 
von L. morsei (n = 54, I. und II. Reifeteilung) und L. duponcheli (n = 104). I. Reifeteilung. 


Chromosom die Genauigkeit nicht stéren wiirde (Abb. 8); dadurch, 
daB ein Chromosom seine urspriingliche GréBe behilt, 14Bt sich namlich 
die Zahl 40 weder von 20 noch von 19 und 21 direkt ableiten. 

Bei Leptidea morset miiBte sich durch Verdoppelung der Zahl 28, 
die die Grundzahl der Gattung sein kiénnte, 56 ergeben, aber 2 Chromo- 
somen bleiben doppelt so groB, so daB sich daraus die Zahl 54 ergibt 
(Abb. 9). Durch weitere Verdoppelung der Zahl 54 wiirde sich 108 er- 
geben, und zwar 104 Viertelchromosomen und 4 Halbchromosomen; 
in der Tat sind aber bei L. dwponchels nur 104 Chromosomen vorhanden, 
davon 102 Viertelchromosomen, 1 Halbchromosom und 1 groSes ganzes 
Chromosom. Da der Durchmesser dieses groBen Chromosoms mindestens 
2mal, sein Volumen demnach 8mal so groB ist wie das Volumen der 
Vierteluhromosomen, so sind in dem groBen Chromosom gerade noch 
die 2 fehlenden Viertelchromosomen und 3 Halbchromosomen enthalten. 
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Damit ware die ganze Chromosomenmasse der L. morsei in.der L. dwpon- 
cheli enthalten, eine Genauigkeit, die in Anbetracht der spezifischen 
Verschiedenheit beider Arten allerdings nicht zu erwarten ware. 

Uber die Méglichkeit, daB die einzelnen groBcn Chromosomen viel- 
leicht Heterochromosomen sein kénnten, kann nichts Positives gesagt 
werden, da ihr Verhalten in der EKireifung noch nicht untersucht wurde. 

Entstehungsweise vervielfachier Chromosomenzahlen. Die interessan- 
teste Chromosomenfrage bei den Schmetterlingen ist jedenfalls die der 
Entstehung der vervielfachten Sitze. Soweit iiber die Entstehung 
hoher oder vervielfachter Satze bei Schmetterlingen Annahmen aus- 
gesprochen wurden, sind diese Satze ausschlieBlich der Durchbrechung 
der Chromosomen (Fragmentation) zugeschrieben worden (HaRRISON- 
Doncaster, 1914; Maan, 1918; Crersonmar, 1928; BELiaJEFF, 1930). 
FEDERLEY beriihrt in seiner letzten Arbeit (1938) diese Frage nicht 
direkt, da ihm unter den finnlandischen Tagfaltern solche Falle nicht 
vorgekommen sind. Eine solche Erklarung ist aber heute nicht mehr 
aufrechi zu erhalten, wie iiberhaupt die Anschauung von der Anderung 
der Chromosomenzahlen durch Fragmentation aufgegeben werden muB, 
da sie schwerlich mit unserem heutigen Wissen von den feineren Bau 
der Chromosomen und dem Verhalten ihrer Bruchteile in der Mitose 
vereinbar ist. Aber nicht nur von diesem Standpunkt aus, sondern auch 
auf Grund statistischer Betrachtung der Chromosomenzahlen der 
Schmetterlinge erscheint uns die Erklarung der vervielfachten Satze der 
Lepidopteren durch die Annahme der Fragmentation nicht befriedigend. 
Wenn die Annahme der Polyploidie zuerst auch einfach zuriickgewiesen 
wurde, gewinnt sie doch jetzt immer mehr an Wahrscheinlichkeit ; 
ja, sie ist sogar zur einzigen Méglichkeit geworden. Darauf sei im fol- 
genden nur in aller Kiirze eingegangen. 

a) Die Neubildung der Spindelfaseransaizstelle. In erster Linie steht 
die Frage der Neubildung der Spindelfaseransatzstelle in einem Chromo- 
somfragment. Nach der Fragmentationshypothese miiBten beide Bruch- 
teile eines Chromosoms normal weiter und selbstaindig in der Mitose 
teilnehmen. Dies hat zur Voraussetzung, daB bei demjenigen Fragment, 
das ohne Ansatzstelle bleibt, diese wieder neugebildet wird, da ein der- 
artiges insertionsloses Fragment sonst nicht auf die Dauer in der Mitose 
erhalten werden kann. Die Untersuchungen an Drosophila, wie auch 
viele andere, zeigen aber, da8 Chromosomenfragmente nie selbstandig 
an der Mitose teilnehmen, sondern stets entweder demselben oder einem 
anderen Chromosom angeheftet oder aber aus der Zellteilung eliminiert 
werden. Ubereinstimmend mit dieser Erkenntnis und unserem Wissen 
von dem feineren Bau der Chromosomen ergibt sich, daB die Insertions- 
stelle nicht von neuem gebildet wird, da sie nicht nur eine bestimmte 
unveranderliche Lage im Chromosom, sondern auch einen bestimmten 
Bau hat. 














Die Chromosomenzahlen in der Spermatogenese der Tagfalter. 179 
In diesem Lichte betrachtet erscheint die Vorstellung von der Frag- 
mentation als Entstehungsform der vervielfachten Satze wenig wahr- 
scheinlich, denn wenn schon die Neubildung der Ansatzstelle eines ein- 
zigen Chromosoms unwahrscheinlich ist, um wieviel weniger wahrschein- 
lich wird sie erst fiir einen ganzen Satz von etwa 40, 50 oder 60 Chromo- 
somen. Die Neubildung der Ansatzstelle spriche somit gegen die Frag- 
mentation und folgerichtig fir Polyploidie. 

Ein Einwand gegen die Polyploidie soll darin liegen, daB sie im Tier- 
reiche nur eine Ausnahme ist. Wenn dies auch stimmen mag und die 
Polyploidie, wie alle Befunde tibereinstimmend zeigen, fast ausschlieB- 
lich an parthogenetische Formen gebunden ist, so ist sie andererseits 
doch sicher bewiesen. Ganz anders steht es mit der Fragmentation, 
von der Totalfragmentation gar nicht zu reden. Fragmentation aller 
Chromosomen eines Satzes ist nirgends direkt beobachtet worden. Der 
Zerfall des Sammelchromosoms einiger Ascariden ist keine echte Frag- 
mentation, da in diesem Falle alle Einzelchromosomen mit ihren Kineto- 
choren unverandert bleiben. 

Die Schwierigkeit der Entscheidung, ob in den gegebenen Fallen ver- 
vielfachter Chromosomensatze Fragmentation oder Polyploidie vorliegt, 
beruht in der weitgehenden GleichmaBigkeit von Form und GréBe der 
Schmetterlingschromosomen, die keinerlei leicht erkennbare Anhalts- 
punkte fiir die Feststellung einer Verdoppelung des Satzes oder einer 
Zerteilung der Chromosomen liefern. AuBerdem handelt es sich hier 
nicht um Rassen oder Varietaten einer Art, sondern um spezifisch ver- 
schiedene Formen, um Arten, die im Laufe ihrer selbsténdigen Ent- 
wicklung manche Anderungen erfahren haben, die den Vergleich triiben. 

b) Die Beziehung zwischen der Zahl und GréBe der Chromosomen in 
normalen und vervielfachten Sdtzen. Eine jedenfalls auffallende Er- 
scheinung der vervielfachten Satze ist die Tatsache, daB in den meisten 
Fallen einer Vervielfachung der Zahl der Chromosomen die Chromo- 
somen selbst verkleinert werden, wahrend die ZellgréBe unverandert 
bleibt (Abb. 7, 8, 9). Ob die Chromosomen dabei genau um die Halfte 
bzw. ein Viertel kleiner werden, soll infolge der Kleinheit des Objektes, 
dessen Uimrisse nicht die ausreichende Scharfe haben, vorlaufig dahin- 
gestellt bleiben. Bei der spezifischen Verschiedenheit dieser Formen ist 
iibrigens eine solche Genauigkeit ohne dies nicht zu erwarten. Dies 
bezeugt z. B. am besten die Art Leptidea duponcheli, deren Spermato- 
cyten mehr als um die Halfte kléiner als die der Z. morset sind (Abb. 9); 
dennoch zeigt L. duponcheli 104, L. morset nur 54 Chromosomen, obwohl 
die beiden Arten ganz nahe miteinander verwandt sind. 

Die Verkleinerung der Chromosomen in den vervielfachten Satzen 
wurde besonders zugunsten der Fragmentationshypothese ins Feld gefiihrt 
(CreTscHMaR, 1928; BrLiasEFF, 1930), da, wie bekannt, polyploide - 
Satze neben unveranderter ChromosomengréBe eine entsprechende Zell- 
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vergréBerung zeigen. In der Tat besagt aber auch dieser Umstand 
noch nichts, da ZellvergréBerung nur bei experimentell hervorgerufener 
Polyploidie auftritt, wahrend in der Natur vorkommende polyploide 
Pflanzenformen keine solche ZellvergréBerung zeigen, was also mit 
unserem Falle iibereinstimmen wiirde. AuBerdem fand v. WeTTsTEIN 
neuerdings (1937), daB bei seinen experimentell erzeugten polyploiden 
Moosformen die anfangliche ZellvergréBerung in den spateren Genera- 
tionen zuriickging, was offensichtlich auf einen sekundaéren Vorgang 
hinweist. Auch der erwahnte Fall von Leptidea duponcheli beweist, daB 
die Zellen samt den Chromosomen verkleinert werden kénnen und daB 
somit Verkleinerung der Chromosomen auch auf anderem Wege zustande 
kommt als nur durch Durchbrechung. SchlieBlich haben nicht alle 
vervielfachten Satze der Schmetterlinge verkleinerte Chromosomen und 
Zellen (Spermatocyten), sondern es finden sich auch solche, deren Zellen 
und Chromosomen bedeutend gréBer sind als diejenigen ihrer Verwandten 
mit normaler Zahl (Leptidea sinapis und L. morsei, Dasychira pudibunda). 
Alle diese Erscheinungen kénnen also gut mit Polyploidie vereinbar sein. 

c) Das Verhalten der Chromosomen verschiedenzahliger Sdtze in der 
Kreuzung. Zugunsten der Theorie der Fragmentation wird auch der 
von Matan (1918) erbrachte Nachweis der Chromosomenpaarung im 
Bastard von Lycia hirtaria (14 Chromosomen) x pomonaria (51 Chromo- 
somen) angefiihrt (CRETscHMAR, 1928). Insofern bei diesem Bastard 
eine Paarung zwischen den miitterlichen und vaterlichen Chromosomen 
iiberhaupt stattfand, soll, nach den zahlenmaBigen Verhaltnissen der 
Chromosomen zu schlieBen, eine teilweise Konjugation zwischen je einem 
- groBen hirtaria-Chromosom und mehr als je einem kleinen pomonaria- 
Chromosom eintreten. Diese Tatsache enthalt aber keinen so iiber- 
zeugenden Beweis fiir die Fragmentationshypothese, wie man friiher 
annahm, da wir uns die Chromosomen des hirtaria-Satzes nicht als 
primare Einzelchromosomen, sondern als Chromosomen, an welche Teile 
anderer Chromosomen angeheftet sind, vorzustellen haben. Nur diese 
Auffassung macht namlich die betrachtliche GréBe der hirtaria-Chromo- 
somen neben ihrer geringen Zahl (14), die wahrscheinlich die halbe 
Grundzahl der Gattung ist (28), verstandlich. Und wenn nun die Chromo- 
somen des hirtaria-Satzes eben aus mehreren Chromosomen entstanden 
sind, so wird auch verstandlich, daB wenigstens je 2 pomonaria-Chromo- 
somen mit je einem hirtaria-Chromosom kopulieren miissen. Da nicht 
festgestellt ist, ob mehr als 2 pomonaria- mit je einem hirtaria-Chromo- 
som kopulieren, so bezeugt der Fall L. pomonaria x L. hirtaria vor- 
laufig noch nichts, was hinsichtlich der Fragmentation besonders ins 
Gewicht fallen wiirde. Eine ganz ahnliche Anschauung vertritt auch 
FEpDERLEY (1938) fiir den Bastard L. zonaria x hirtaria. 

d) Isoliertheit vervielfachter Sétze in der Chromosomen-Zahlenrethe. 
Eine weitere Erscheinung, die gegen die Annahme der Fragmentation 
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spricht, ist das isolierte- Vorkommen der vervielfachten Sdtze in der Reihe 
der Chr hlen der Lepidopteren?. Wenn Chromosomenfrag- 
mentation als Erklarung der vervielfachten Chromosomenzahlen voraus- 
gesetzt wird, so wiirde dieser Hiatus bedeuten, da8 das eine Mal nur ganz 
wenige Chromosomen zur Fragmentation gelangen, ein anderes Mal 
aber simtliche oder fast simtliche, wihrend es Ubergange zwischen 
diesen zwei Méglichkeiten nicht gibt. Wenn aber die Totalfragmen- 
tation derselbe Vorgang wie die Einzelfragmentation ist, dann miBten 
auch alle méglichen Ubergange zwischen beiden vorkommen. Da dies 
nicht der Fall ist, sondern zwischen normalen und vervielfachten Satzen 
eine breite Liicke besteht, k6nnen wir daraus auf die verschiedene Natur 
der beiden Vorgange schlieBen. Mit der Annahme der Polyploidie ist 
dagegen die Unterbrechung in der Variationsreihe leicht vereinbar, da 
ja Zahlenspriinge in der Natur der Polyploidie liegen. 

e) Isometrie der Chromosomen in den vervielfachten Sdtzen. Fir die 
Frage, ob Fragmentation oder Polyploidie vorliegt, gewinnt auch Iso- 
metrie der Chromosomen in den vervielfachten Satzen gewisse Bedeu- 
tung. Es ist nimlich auffallig, daB die Chromosomen verdoppelter und 
vervierfachter Karyotypen fast durchwegs die gleiche GréBe haben, 
von je einem groBen Chromosomen abgesehen. Im Falle der Frag- 
mentation in solchen Karyotypen wiirde diese Ubereinstimmung be- 
deuten, daB jedes Chromosom in seiner Mitte gebrochen wird. Dies 
widerspricht aber den Erfahrungen an anderen Tieren und an Pflanzen, 
da in Fallen sicher nachgewiesener Fragmentation von den Chromo- 
somen meistens nur kleinere Teile abgebrochen werden (Drosophila; 
NawascHIn, TRANKOWSKY bei Crepis; McoCiune bei Hesperotettix). 
Andererseits sehen wir bei den Lepidopteren, daB bedeutende GréBen- 
unterschiede der Chromosomen hauptsachlich in Karyotypen von unter- 
normaler Chromosomenzahl auftreten, die also sehr wahrscheinlich 
durch Anheftung abgebrochener Chromosomenteile an andere Chromo- 
somen entstanden sein diirften. Diese Ungleichheit der Chromosomen- 
gréBe bei unternormalen Chromosomenzahlen lieBe eine entsprechende 
Ungleichheit auch bei den hohen Chromosomenzahlen erwarten, was 
sich jedoch gar nicht oder im weit geringerem Maf8e als zu erwarten 
bestatigt. Die Isometrie der Chromosomen der vervielfachten Siatze 
wurde demnach besser der Polyploidie entsprechen. 

Auf die Frage, welche Form der Polyploidie fiir die Entstehung der 
vervielfachten Satze der Schmetterlinge in Betracht kame, soll hier 





1 Es wurde schon erwahnt, da8 wir uns die verschiedenen Zahlen der Leptidea 
sinapis nicht als Fragmentationsergebnis, sondern als Folge von Verschmelzungen 
innerhalb einer polyoploiden Garnitur vorstellen. Durch den Ausfall der Chromo- 
somenzahlen der L. sinapis aus der Reihe der Chromosomenzahlen der Lepidopteren 
wird die Liicke zwischen der Grundzahl und den tetraploiden Zahlen noch auf- 
falliger. 
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nicht eingegangen werden, da dazu noch zu wenige sichere Anhalts- 
punkte vorliegen. Es sei nur erwahnt, daB das einzige, was alle Schmetter- 
lingsarten mit vervielfachten Chromosomenzahlen auszeichnet, die unter 
ihnen bestehende allerengste Verwandtschaft ist. Die 3 Leptidea-Arten 
sind miteinander nachstverwandt, ebenso die beiden Polyommatus- 
Arten bellargus und coridon, waihrend Erebia ottomana erst neuerdings 
von E. tyndarus als eigene Art abgesondert wurde. In Anbetracht dessen 
drangt sich der Gedanke auf, daB die polyploiden Chromosomenzahlen 
der Schmetterlinge vielleicht in der Artkreuzung ihre Ursache haben 
diirften. Um aber dariiber einigermaBen sichere Aufschliisse zu _be- 
kommen, muB zuerst das Verhalten der Chromosomen, besonders der 
einzelnen groBen Chromosomen, bei der Eireifung untersucht werden, 
iiber das bei diesen Satzen noch zu wenig bekannt ist. 


VII. Die Anderung der Chromosomenzahl und die AuSenfaktoren. 


Die Abweichungen der Chromosomenzahl vou der Grundzahl lassen 
sich in kein Abhangigkeitsverhaltnis zur AuBenwelt bringen. Vielmehr 
sind sie entweder an systematische Gruppen gebunden, wie z. B. an 
gewisse Gattungen (Pieris, Aporia, Leptidea, Erebia, Melanargia) oder 
gar an ganze Familien (Lycaenidae), wihrend sich manche Zahlen, 
besonders die halben Grundzahlen, unter verschiedensten Familien regel- 
los zerstreut finden. Innerhalb einer’ Gattung oder Familie macht sich 
kein EinfluB von AuBenfaktoren bemerkbar. So zeigen bei der Gattung 
Erebia die hochalpinen Arten glacialis und gorge keinen Unterschied in 
den Chromosomenzahlen gegeniiber den Tieren der niederen Lagen 
(aethiops). Die alpinen Polyommatus-Arten P. eros (n = 23) und P. 
eumedon (n = 24) haben dieselbe Chromosomenzahl wie ihre Verwandten 
aus der Ebene (P. icarus 23, P. astrarche 24). Die niedrigere Temperatur 
und die sonstigen Faktoren des Hochgebirges wiirden demnach keine 
Rolle bei der Veranderung der Chromosomenzahl spielen. In der Gattung 
Leptidea treffen sogar die beiden entgegengesetzt gerichteten Prozesse 
zusammen: einerseits weitgehonde Chromosomenverschmelzung bei L. 
sinapis, andererseits Vervielfachuug der Chromosomenzahl bei L. morsei 
und L. duponcheli. Auf welche Weise die beiden Vorgange in der gleichen 
Gattung durch AuBeneinfliisse herbeigefiihrt sein kénnten, l4Bt sich 
nicht erklaren, da weder ein sichtbarer ékologischer noch physiologischer 
Anla8 dazu wahrnehmbar ist. 

Auch FEpERLEY (1938) weist einen Einflu8 der AuBenfaktoren auf 
die Chromosomenzahl zuriick, schlieBt aber die Moéglichkeit eines be- 
schleunigenden Einflusses einer gréBeren Chromosomenzahl auf die 
Entwicklung nicht aus. Unsere Fille, in denen es sich nicht um eine 
kleine, sondern um eine 2—4fache VergréBerung der Chromosomenzahl 
handelt, sprechen gerade fiir das Gegenteil. Von den an gleichen Bio- 
topen vorkommenden Polyommatus-Arten hat P.icarus (n = 23) bis 
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3 Generationen jahrlich, P. bellargus (n = 45) nur 2, waihrend P. coridon 
(n = 90) nur eine einzige Generation hervorbringt. Hrebia medusa mit 
der kleinsten Chromosomenzahl 11 erscheint im kroatischen Velebit- 
gebirge als erste von allen Erebien, etwas spiter erscheint HZ. oéme 
(n = 14), wahrend EL. ottomana mit 40 Chromosomen zu den weit spater 
erscheinenden Arten zu rechnen ist. Auch bei den Leptidea-Arten ist 
die zuerst erscheinende und die meisten Generationen hervorbringende 
Art diejenige mit kleinster Chromosomenzahl (L. sinapis, n = 26—41), 
wahrend sich die beiden anderen Arten mit gréBerer Chromosomenzahl 
stets spaiter im Jahre zeigen. Demnach fallt auch diese von FEDERLEY 
noch offen gelassene Méglichkeit der Beeinflussung der Entwicklungs- 
geschwindigkeit durch die Chromosomenzahl weg. 


VIII. Der systematische Wert des Karyotypus bei den Schmetterlingen. 
1. Abweichende Grundzahlen. An Hand der Chromosomenzahlen, 
die Brtiaserr vorlagen, konnte dieser den einzig berechtigten SchluB 


23 24 25 _ 26 
e ee ee Cm 
J e @ 
r) ] Se @e@e 
ae, e eeee e ofo. ©e0e %e 
2 oeee “Ss e ©* 00%, ee F908 


Abb. 10. Lycaeniden-Chromosomensitze. Glaucopsyche cyllarus (n = Pe Polyommatus 
hylas (n = 24), P. thersites (n = 25) und Cupido alcetas (n = 26). I. Reifeteilung. 


ziehen, ,,daB bei den Lepidopteren die Zahlen 28—31 ein Merkmal der 
ganzen Ordnung sind; alle anderen Zahlen sind hingegen . . . nichts mehr 
als Artmerkmale“. Daten, die uns die Untersuchungen an Tagfaltern 
liefern, stehen zu dem ersten Satze nicht im Widerspruch, wahrend der 
zweite Satz jedenfalls nicht in seinem vollem Umfange aufrecht erhalten 
werden kann, da FEDERLEYs sowie meine Befunde zeigen, daB andere 
Zahlen als 28—31 nicht nur Artmerkmale, sondern auch Gruppen-, 
Gattungs- und selbst Familiencharakter tragen kénnen. Dies ist bei den 
Lycaeniden, bei einer Gruppe der Pieriden und einzelnen Gattungen der 
Satyriden der Fall. 

Hinsichtlich der Abweichung des Karyotypus von der Grundzahl 
der Lepidopteren verhalt sich am einheitlichsten die Familie der Lycae- 
niden. Bei allen 3 Hauptgruppen dieser artreichen Familie den Theclinen, 
Lycaeninen und Polyommatinen sind die Zahlen 23—26 gefunden 
worden (Abb. 10). Die haufigste Zahl, die somit schlechthin als die Grund- 
zahl der Lycaeniden bezeichnet werden kénnte, ware 24, die seltenste 26, 
wahrend nicht nur die allgemeine Grundzahl der Lepidopteren (31), 
sondern auch die 4 vorangehenden Zahlen 30, 29, 28 und 27 in dieser 
Familie bisher unbekannt bleiben. 
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Nur 2 Arten aus der Gattung Polyommatus weichen durch ihre 
Chromosomenzahlen von der Norm ab, da sie 45 bzw. 90 Chromosomen 
zahlen. Diese Zahlen stéren aber die vorhandene Einheitlichkeit der 
Familie gar nicht, da sie sich durch Verdoppelung bzw. Vervierfachung 
aus der Grundzahl 24 nachststehenden Zahl 23 zwanglos ableiten lassen. 
Die 2 Arten, die diese abweichenden Zahlen tragen, P. bellargus und 
P. coridon, nehmen in der Gattung Polyommatus keine besondere Stellung 
ein und beweisen somit, daB ganze Vervielfachung der Chromosomen- 
zahlen ebenso wie die Polyploidie vom Standpunkt der Systematik aus 
keine gréBere Bedeutung hat als sie die geringen Zahlenabweichungen 
haben. Die Verdoppelung der Grundzahl 23 bei P. bellargus (45) und die 
weitere Verdoppelung dieser Zahl bei P. coridon (90) weist nur darauf 
hin, daB diese 2 Arten engstens miteinander verwandt sind, da es nicht 
wahrscheinlich ist, daB die Vervielfachung der Zahl 23 durch einen ein- 
maligen ProzeB zustande kam. Tatsachlich zeigt P. bellargus morpho- 
logisch noch viele Beziehungen zur icarus-Gruppe, von deren Zahl 23 
die Zahl 45 abgeleitet werden kann. Andererseits steht P. bellargus der 
P.coridon morphologisch, dkologisch und physiologisch so nahe, dai 
zwischen beiden Arten fruchtbare Kreuzungen vorkommen sollen?. 
Den vervielfachten Chromosomenzahlen wird somit unbedingt ein gewisser 
Wert fiir die Beurteilung der gegenseitigen Verwandtschaftsverhaltnisse 
solcher Arten mit vervielfachten Zahlen beigemessen, aber ihre gemein- 
same, allgemeine Position im System ergibt sich durch solche verviel- 
fachten Zahlen nicht. ' 

Einen bedeutenderen allgemeineren systematischen Wert als dic 
ganzen vervielfachten Chromosomenzahlen haben scheinbar die geringen 
Zahlenabweichungen. Es ist namlich auffallig, daB gerade bei 3 unter- 
suchten Arten der urspriinglichsten Lycaeninengruppe den Glaucopsy- 
chinen die niedrigste Zahl der Lycaeniden gefunden worden ist (23) ; bei der 
héherstehenden Polyommatus ist diese Zahl bereits seltener, waihrend sie 
bei den spezialisiertesten Everinen ganzlich fehlt und an ihrer Stelle die 
héchste Lycaenidenzahl 26 erscheint. Unwahrscheinlich ist bei dieser 
Ubereinstimmung der Chromosomenzahlenreihe und der phyletischen 
Entwicklungsrichtung, da gerade die urspriinglichste Gruppe die 
niedrigste, also von der Grundzahl der Lepidopteren entfernteste Zahl 
hatte, da eigentlich das Gegenteil zu erwarten ware. 

Von besonderem Interesse fiir die Systematik der -Gattung Pelyom- 
matus ware eine Untersuchung der Chromosomenzahlen der charakte- 
ristischen Artengruppe coridon-damon-dolus-admetus, da P. coridon augen- 
scheinlich die niederste Entwicklungsstufe dieser Gruppe einnimmt 
(vgl. ForstER, 1935) und doch die héchste bisher bekannte Chromosomen- 
zahl aufweist. 

1 Uber die von vielen Lepidopterologen als ein Kreuzungsprodukt zwischen 


P. bellargus und P. coridon aufgefaBte fragliche Form P. pollonus miiBte durch eine 
Priifung der Chromosomenverhiltnisse jedenfalls Klarheit geschaffen werden kénnen. 
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Eine weitere Bestatigung fiir die obige Behauptung, daB verviel- 
fachte Zahlen keinen gréBeren systematischen Wert haben, liefern uns 
die Chromosomensatze der Gattung Leptidea. Mit Ausnahme der chine- 
sischen Art L. gigantea stehen sich die iibrigen 4 Arten so nahe, daB erst 
sorgfaltige Untersuchungen Klarheit iiber die spezifischen Verhltnisse 
in dieser Gattung brachten (LorKovic, 1930/31). Trotz der groBen 
morphologischen Ubereinstimmung bestehen in den Karyotypen der 
3 bisher untersuchten Arten doch gewaltige Unterschiede, da L. sinapis 
28—41, L. morset 54 und L. duponcheli 104 Chromosomen zahlen. Im 
Zusammenhang mit dieser Gattung ware darauf hinzuweisen, welche 
Vorsicht geboten ist, wenn aus den Chromosomenzahlen Schliisse auf die 
phylogenetische Entwicklungsrichtung gezogen werden sollen; bei 
3 Lepitdea-Arten haben wir die aufsteigende Reihe : 28 sinapis — 45 morsei 
— 104 duponcheli; systematisch scheint aber sinapis in der Mitte zu 
stehen, da sie einerseits unbestrittene Beziehungen zu L. morsei, anderer- 
seits aber zu L.duponcheli zeigt. Anscheinend ware somit die karyo- 
typische Reihe mit der morphologischen nicht in Ubereinstimmung zu 
bringen. Trotzdem stehen die Karyotypenreihen der 3 Arten doch im 
Einklang mit der Morphologie, weil festgestellt werden konnte, daB wir 
uns die Chromosomenzahlen der L. sinapis gegenwartig als Chromo- 
somenfusionen eines ehemals verdoppelt gewesenen Satzes -vorzustellen 
haben. Wir nehmen also an, daB bei der Urleptidea, die der L. morsei 
nahe gestanden haben diirfte, eine Chromosomenverdoppelung ent- 
standen ist, die bei ZL. morset bestehen blieb, bei ZL. duponcheli eine 
weitere Verdoppelung erfuhr, wahrend es bei L. sinapis durch Fusion 
einzelner Chromosomen nachher zu einem sekundaren Riickgang der 
Chromosomenzahl kam, der noch in Weiterbildung begriffen ist. Nur 
eine solche Deutuag des Tatbestandes kann die cytologischen Verhalt- 
nisse dieser Gruppe mit den iibrigen systematischen Merkmalen in 
Einklang bringen. 

Aus ahnlichen Griinden hat BretiaszFF mit seinen Einwendungen 
gegen die von CRETSCHMAR (1928) aufgestellte Entwicklungs- und 
Karyotypenreihe in der Gattung Orgyia nicht unrecht. CRETSCHMAR 
ist der Meinung, daB die Reihe Orgyia thyellina 11, O. antiqua 14, O. 
leucostigma 28, O. gonostigma 30 und O. ericae 30 mit der phylogenetischen 
Entwicklungsrichtung der Fliigelreduktion iibereinstimmt. Da aber die 
Zahlen 11 und 14 unter den Lepidopteren verhaltnismaBig selten sind, 
kénnen sie nicht als Ausgangszahlen der phylogenetischen Entwicklung 
der Gattung Orgyia angesehen werden, um so weniger als die Grund- 
zahlen 2830 ohnehin in der Gattung vorhanden sind. Man miiBte sonst 
annehmen, daB in der phyletischen Entwicklung der Gattung Orgyia 
ein reversibler ProzeB die Zahlen 28 und 30 wiederhergestellt hatte, 
wozu aber kein zwingender AnlaB — wie bei Leptidea sinapis — besteht. 
Naher wird man der Lésung kommen, wenn man den niedrigen Zahlen 
1] und 14, analog den hohen, keine besondere Bedeutung zuschreibdt, 
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da die halben Zahlen offenbar ebenso plétzlich entstanden sind wie dic 
hochzahligen Karyotypen. So kénnte man annehmen, daB sich die 
Verschmelzung der Chromosomen erst nach der erfolgten Differen- 
zierung der Fliigelentwicklung abspielte und somit die Chromosomen- 
zahlen nur als ein systematisches Merkmal zu betrachten sind. Die 
Riickbildung der Fiiigel und die mit dieser verbundenen morphologi- 
schen und physiologischen Veranderungen hatten sich dementsprechend 
ohne Riicksicht auf die Chromosomenzahlen abgespielt. 


_Etwas anders erscheint der Fall der Spannergattung Lycta (Biston), 
bei der wir zur Zeit keine Art mit der Grundzahl um 30 herum kennen, 
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Abb. 11. Chromosomensatze einiger Pieriden: Pieris brassicae (n 5), P. mi (n =25), 
P. daplidicae (n = 26), Euchloé cardamines (n = 31) und Colias edusa (n = 31). Alles 
I. Reifeteilung. 


da Lycia hirtaria 14 Chromosomen hat, wahrend pommonaria 51 und 
zonaria 56 zahlen. Als Grundzahl lieBe sich sehr gut 28 aufstellen, da 
aus ihr die Zahl 14 durch Verschmelzung und 56 durch Verdoppelung 
entstanden sein kénnte. Bei Lycia ist demnach die Zahlenanderung in 
zwei entgegengesetzten Richtungen gegangen, nicht aber fand, wie 
CRETSCHMAR annimmt, nur eine Zunahme der Chromosomenzahlen, 
von 14 ausgehend, statt, obwohl dies mit der phylogenetischen Ent- 
wicklungsrichtung der Arten gut vereinbar ware. 


Einen weiteren, vom Standpunkt der Systematik der Lepidopteren 
jedenfalls interessanten Fall stellen die Gattungen Pieris und Aporia 
dar (Abb. 11). Die 6 Arten unserer Fauna zeigen ebenso wie die Lycae- 
niden einen Karyotypus von unternormaler Zahl, némlich 25 und 26 
Chromosomen. Die Gattung ist morphologisch einheitlich, nur in der 
Zeichunngsentwicklung zeigt sie gewisse Verschiedenheiten, die AnlaB 
zur Weiterteilung des Genus gaben; so wurde daplidice von manchen 
Lepidopterologen als Pontia (Synchloé) von Pieris abgetrennt. Die 
andere Gruppe der Pieriden, zu der die Gattungen Euchloé, Colias und 
Gonepteryx gehéren, zeigt wieder den fiir die Lepidopteren tiblichen 
Karyotypus, in dem nur die Zahlen 30 und 31 vorkommen. Eine Art, 
Pieris brassicae, zeigt schlieBlich noch die reduzierte Zahl von 14 oder 15 
Chromosomen. Es sind verschiedene systematische Gruppierungen der 
Pieriden versucht worden, ohne daB eine davon ganz befriedigt hatte. 
Die Karyotypen scheinen sehr gut mit den 2 Hauptgruppen iiberein- 
zustimmen, die sich vor allem aus der Puppenmorphologie ergeben. 
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Dabei scheinen die héherzahligen Euchloé und Colias primitiver zu sein 
als die geringzahligen Pieris. Die halbe Grundzahl der Pieris brassicae 
(15) diirfte aber in dieser Hinsicht nicht viel mehr zu bedeuten haben als 
die wenig unternormalen Zahlen der iibrigen Pieris-Arten. Jedevfalls 
sehen wir auch bei den Pieriden dasselbe wie bei Polyommatus, daB 
namlich verwandtschaftliche und karyotypische Verhialtnisse auch bei 
den Lepidopteren Hand in Hand gehen kénnen. 

Eine besondere Stellung unter den Pieriden nimmt die Gattung 
Leptidea ein. Die eigenartigen Karyotypen dieser Gattung sind bereits 
beschrieben worden; es sei nur noch erwahnt, da8 unter den Pieriden 
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Abb. 12. Chromosomensitze einiger Satyrinen: Melanargia galathea (n = 24), Pararge 
maera (n = 28), Satyrus hermione (n = 29), Epinephele jurtina (n = 29) und Coenonympha 
arcania (n = 32). Alles I. Reifeteilung. 


auch die morphologischen und biologischen Besonderheiten dieser Gattung 
bzw. der Subfamilie Dismorphini, zu der Leptidea gehért, nicht weniger 
eigenartig als ihre Chromosomenzahlenverhaltnisse sind. 

Von den iibrigen Tagfaltern sind von mir nur noch die Prpilicniden 
ausfiihrlicher untersucht worden. Diese Familie zeigt beziiglich des 
Karyotypus keine Auffalligkeit, es herrscht weitgehende karyotypische 
Ubereinstimmung vor (29—31 Chromosomen), obwohl einzelne Gruppen 
bedeutende morphologische Unterschiede aufweisen. 

Ahnlich den Papilioniden scheinen auch die Nymphalinen ein ein- 
heitlich aussehendes Bild der Karyotypen zu haben, da auch bei ihnen 
nur die Zahlen 29—31 vorkommen, mit der bisher einzigen Ausnahme von 
Argynnis ino, bei der FEpDERLEY 12—13 Chromosomen fand. 

Anders aber die Satyrinen. Dieser Tribus verdient hinsichtlich der 
Karyologie seiner Gattungen weit mehr Beachtung als ihm bisher gewid- 
met wurde. An zwei Stellen seiner Abhandlung hebt Frprriry die 
karyotypische Einheitlichkeit der Satyrinen hervor, da er auBer bei 
Erebia medusa nur auf Arten von 28—32 Chromosomen stieB. Meine 
Befunde zeigen aber, daB das Gegeniteil zutrifft; gerade in diesem Tribus 
kommen die gréBten Unterschiede in ziemlich kontinuierlichen Zahlen- 
reihen vor. Die Chromosomenzahlen der bisher untersuchten Arten 
schwanken zwischen 11 und 32. Einige Zahlen scheinen dabei nur auf 
bestimmte Gattungen beschrinkt zu sein. Die niedrigsten Zahlen 11 
bis 22 sowie die héchste Zahl 40 kommen nur bei Frebia vor (Abb. 2), 
wahrend 24 Chromosomen nur bei 2 Arten von Melanargia gefunden 
worden sind (Abb. 12). In dem ganzen Tribus kommen die Grundzahlen 
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der Lepidopteren 30 und 31 tiberhaupt nicht vor. Ganz besonderes 
Interesse erweckt die Gattung Hrebia, die vergleichend cytologisch an 
die Seite der interessantesten Tagfaltergruppen, der Leptideen und 
Polyommatus-Arten, zu stellen ist. Vom systematischen Standpunkt aus 
betrachtet, fallt auf, daB die aufsteigende Reihe der Chromosomenzahlen 
in groben Ziigen mit der systematischen Anordnung der Hrebia-Arten 
iibereinstimmt, wie dies die folgende Ubersicht zur Darstellung bringt: 


Erebia epiphron . . 17 Erebia pronoé .. 19 
4, pharte 19 +» gorge 21 
>, medusa 11 >, aethiops 21 
” oéme 14 °° ligea e 29 2 
» melas 21 >» lappona 28 2 
+ «= nerine 22 » dtsa 29 2 
»  glacialis 19 5» ottomana 40 


Die Hesperiden zeigen wieder dieselbe Erscheinung wie die Pieriden. 
Neben Arten mit normaler Grundzahl 29—31, darunter 4 Arten der 


29 30 30 . 4 31 
o22e 070%, Py eo, eete “Se 
2e%,0e a <ee @ evese @  ) Con, ee eecs 
e 
Sescee Stace 8882 = p00) oeeee 
ore® © See* *eeec: eee? ove” 


Abb. 13. Chromosomensatze einiger Hesperiden: Augiades sylvanus (n = 29), Carcharodus 
alceae (n = 30), Hesperia serratulae (n = 30), H. alveus (n = 24) und Thanaos tages (n = 31). 
I. Reifeteilung. 


Gattung Hesperia mit 30 und 31 Chromosomen, finden sich bei Hesperia 
alveus nur 24 Chromosomen. Charakteristisch ist fiir die Gruppe, daB 
fast bei allen bisher untersuchten Arten ein besonders groBes Chromosom 
vorkommt, das sofort erkennbar ist. Die Systematik der auBerst schwie- 
rigen Gattung Hesperia, die eine Anzahl morphologisch kaum unter- 
scheidbarer Arten enthalt, kénnte vielleicht durch die Chromosomen- 
untersuchungen eine wertvolle Hilfe bekommen. 

Wie aus dem Dargestellten hervorgeht, kann dem Karyotypus der 
Schmetterlinge in kleineren, enger umgrenzten Gruppen nicht jede 
systematische Bedeutung abgesprochen werden, da manche Arten- 
_ gruppen, Gattungen und selbst eine ganze Familie durch andere, von der 
allgmeinen Grundzahl der Lepidopteren abweichende Chromosomen- 
zahlen charakterisiert sind. 

2. Chromosomenzahlen nahe verwandter Arten. Wie in der Einleitung 
erwahnt, hatte sich diese Arbeit unter anderem auch die Ermittelung der 
Chromosomenzahlen ganz nahe verwandter Arten zur Aufgabe gemacht. 
Aus dem Vergleich der Chromosomenzahlen einiger solcher Arten geht 
hervor, daB nach dieser Richtung hin keine GesetzmaBigekit besteht, 
da in den betreffenden Chromosomensitzen ebenso Ubereinstimmung 
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wie Verschiedenheit vorkommen. Gleiche Chromosomenzahlen sind bei 
folgenden 12 nachstverwandten Arten gefunden worden: 


Papilio podalirius — P. feisthameli. . . 30 


Pieris rapae — P.mamni....... 25 
Vanessa polychloros — V.xanthomelas . 31 
Melanargia galathea — M.lachesis . . . 24 
~ Polyommatus argyrognomon — P.idas . 24 
Hesperia serratulae — H.onopordi . . . 30 


Verschiedene Chromosomenzahlen haben folgende 18 nachstverwandte 
Arten: 
Pieris manni 25 — P. ergane 26. 
Leptidea sinapis 26—41, L. morsei 54, L. cere, 104. 
Cupido argiades 24, C. alcetas 26, C. decolorata 25 
Polyommatus icarus 23, P. thersites 24, 25. 
Polyommatus idas 24, P.argus 23. 
Erebia medusa 11, E. oéme 14. 
Hesperia sao 31, H. orbifer 30. 
Hesperia serratulae 30, H. alveus 24. 

Es sei betont, daB es sich hier nur um nachstverwandte Arten handelt, 
die sich so nahe stehen, daB in den meisten Fallen erst genaue neuzeit- 
liche Untersuchungen und eine klare Erfassung des Speziesbegriffes 
sicheren Entscheid iiber ihre systematische Stellung bringen konnten. 

Wenn aus diesen noch diirftigen Angaben irgendwelche Schliisse 
gezogen werden diirfen, so ist es jedenfalls bemerkenswert, daB bei den 
nachstverwandten Arten Zahlverschiedenheit im Karyotypus haufiger 
ist als Identitét. Diese Tatsache deckt sich mit de: oben geéuBerten 
Annahme, daB bei den Lepidopteren eine Veranderung der Chromo- 
somenzahl und die Artenentstehung Hand in Hand gehen, was auch mit 
den neuen Befunden der Genetik iibereinstimmt, wonach ,,Chromo- 
somenmutationen und Bastardierung tatsachlich neue Formen schaffen“ 
(Gerrter, S. 282). 


Zusammenfassung. 

Es wurden 85 Arten der Tagfalter (Rhopalocera und Hesperoidea) 
auf ihre Chromosomenzahlen in den beiden Reifeteilungen der Spermato- 
genese untersucht, wobei gréBtenteils die Imaginalhoden Verwendung 
fanden. Von 58 untersuchten Arten waren die Chromosomenzahlen noch 
nicht bekannt. 

1. Bei den Tagfaltern wurden 2 Zahlen als haufigst vorkommende 
festgestellt: 29 und 31, zum Unterschied von den Schmetterlingen im 
allgemeinen, die nur eine haufigste Zahl aufweisen (31). Hinter beiden 
genannten Zahlen bleibt die Zahl 24, die der Grundzahl der Familie 
Lycaenidae entspricht, nicht weit zuriick. 

2. Als niedrigste Zahl wurden 11 Chromosomen bei Hrebia medusa 
gefunden. Die héchste Chromosomenzahl kommt bei der Pieridae 
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Leptidea duponcheli vor, die 104 Chromosomen hat; das ist die zweit- 
héchste Zahl der Lepidopteren iiberhaupt, da bei der Geometride 
Phigalia pedaria 112 Chromosomen vorkommen (REGNART). 

3. Die von FzpERLEY als Sammelchromosomen bezeichneten groBen 
Chromosomen der Arten mit kl<iner Chromosomenzahl sind nach allem 
was iiber ihren Bau bekannt ist, gewéhnliche Einzelehromosomen. Als 
Sammelchromosomen lieBen sich nur einige lange, gebogene oder V-fér- 
mige Chromosomen von Leptidea sinapis bezeichnen, da sie in ihrer 
Gestalt und Anzahl der Spindelfasern deutlich ihre Zusammensetzung 
aus 2 oder mehr Chromosomen erkennen lasseri. 

4. Der Chromosomensatz von Leptidea sinapis ist, wenn nicht der 
inkonstanteste so jedenfalls einer der inkonstantesten im Tierreiche, da 
die Chromosomenzahlen zwischen 26 und 41 variieren, wahrend die 
Chromosomenzahl bei den Tagfaltern sonst um nicht mehr als ein Chromo- 
som, ausnahmsweise um deren 2 bei einer und derselben Art schwankt. 
In der Mehrzah! der Fille ist die Regel der Zahlenkonstanz auch fiir die 
Tagfalter giiltig. ‘ 

5. Der auffallendste Befund dieser Untersuchungen sind Chromo- 
somenzahlen, die eine genaue oder fast genaue Verdoppelung oder Vervier- 
fachung einzelner Grundzahlen darstellen: 23—45—90 in der Gattung 
Polyommatus, 28—54—104 bei Leptidea, und 20—40 bei Erebia. Die 
bisherige Ansicht, die die Ursache ahnlicher Zahienverhaltnisse bei den 
Nachtfaltern in der Fragmentation sah, ist mit dem heutigen Stand 
der Chromosomenforschung nicht vereinbar. Es bleibt somit nur die 
Polyploidie iibrig, fiir die auch eine Reihe von Tatsachen spricht. 

6. Die Abweichungen der Chromosomenzahl von der Grundzahl 
lieBen sich in kein Abhangigkeitsverhaltnis zu den AuBenfaktoren 
bringen. 

7. Die Grundzahl mehrerer Tagfaltergattungen und einer ganzen 
Familie weicht betrachtlich von der Grundzahl der Lepidopteren ab 
( Pieris 25, Melanargia 24, Erebia 20, die Familie Lycaenidae 24), weshalb 
der Chromosomenzahl, entgegen den Befunden Be.iaJEFFs, auch systema- 
tischer Wert zukommt. In etwa der Halfte der Fille ist die Chromo- 
somenzahl als ein gutes systematisches Unterscheidungsmerkmal nachst- 
verwandter Arten verwendbar. 


Schriftenverzeichnis. 

Bauer, H.: Chromosomenforschung (Karyologie und Cytogenetik). Fortschr. 
Zool., N. F. 5 (1941). — Belar, K.: Die cytologischen Grundlagen der Vererbung. 
Hardbuch der Vererbungswissenschaften, Bd. 1. 1928. — Beliajeff, N. K.: Die 
Chromosomenkomplexe und ihre Beziehung zur Phylogenie bei den Schmetterlingen. 
Z. Abstammungslehre 54 (1930). — Cretsehmar, M.: Das Verhalten der Chromosomen 
bei der Spermatogenese von Orgyia thyellina und antiqua sowie eines ihrer Bastarde. 
Z. Zellforsch. 7 (1928). — Dederer, P. H.: Variations in chromosome number in the 














Die Chromosomenzahlen in der Spermatogenese der Tagfalter. 191 


spermatogenesis of Philosamia cynthia. J. of Morphol. 45 (1928). — Fasten, N.: 
Spermatogenesis of the American crayfish Cambarus virilis and Cambarus immunis 
(2), with special reference to synapsis and chromatoid bodies. J. of Morphol. 25 
(1914). — Federley, H.: Chromosomenanalyse der reziproken Bastarde zwischen 
Pygaera pigra und P.curtula sowie ihrer Riickkr gsbastarde. Z. Zellforsch. 
12 (1931). — Chromosomenzahlen finnlandischer Lepidopteren. I. Rhopalocera. 
Hereditas 24 (1938). — Forster, W.: Beitrag zur Systematik des Tribus Lycaenini. 
Mitt. Miinch. entomol. Ges. 26 (1936). — Das System der palaarktischen Polyom- 
matini (Lep. Lycaen.).- Mitt. Miinch. entomol. Ges. 28 (1938). — Frolowa, 8S. L. 
u. B. L. Astaurow: Die Chromosomengarnitur als systematisches Merkmal. (Eine 
vergleichende Untersuchung der russischen und amerikanischen Drosophila obscura- 
Fille.) Z. Zellforsch. 10-(1930). — Geitler, L.: Grundri® der Cytologie. Berlin: 
Gebriider Borntrager 1934. — Goldsehmidt, R.: Kleine Beobachtungen und Ideen zur 
Zellenlehre. IV. Die Sammelchromosomen der Schmetterlinge. Arch. exper. 
Zellforsch. 17 (1923). — Harvey, E. B.: A review of the chromosome numbers in 
the Metazoa. J. of Morph. 34 (1920). Henking, H.: Untersuchungen iiber die 
ersten Entwicklungsvorgange in den Eiern der Insekten. I. Das Ei von Pieris 
brassicae L. nebst Bemerkungen iiber Samen und Samenbildung. Z. wiss. Zool. 
49 (1890). — Lorkovie, Z.: Bedeutung des Genitalapparates fiir die Systematik 
der Lycaeniden. Acta Soc. entomol. Jugosl. (kroat.) 5/6 (1930). — Verwandschaft- 
liche Beziehungen in der morsei-major-sinapis-Gruppe des Genus Leptidea. (Kri- 
tischer Beitrag zur Auffassung des Speziesbegriffes.) Z. ésterr. entomol. Vereines. 
15 (1930). — Studien iiber den Speziesbegriff. II. Artberechtigung von Everes 
argiades Pall., EH. alcetas Hffgg. und EH. decolorata Stgr. Mitt. Minch. entomol. Ges. 
28 (1938). — Entomoloska istrazivanja u Vardarskoj banovini. Bull. jugosl. 
Akad. Wiss. (kroat.) 51 (1939). — Muller, H. J.: Why polyploidy is rarer in 
animals than in plants. Amer. Naturalist 59 (1925). — Niiyama, H.: The chromo- 
somes of the edible crab, Paralithodes camtschatica (Tilesius). J. Fac. Sci. Hokk. 
Imp. Univ., s. VI, 4 (1935). — Oguma, K. and S. Makino: A new list of the chromo- 
some numbers in Vertebrata. J. Fac. Sci. Hokk. Imp. Univ., s. VI., 5 (1937). — 
Seiler, J.: Geschlechtschromosomen-Untersuchungen an Psychiden. IV. Die 
Parthenogenese der Psychiden. Z. Abstammungslehre 31 (1923). — Zytologische 
Vererbungsstudien an Schmetterlingen. I. Ergebnisse aus Kreuzungen von 
Schmetterlingsrassen mit verschiedener Chromosomenzah]. Ein Beweis fiir das 
Mendeln der Chromosomen. Arch. Klaus-Stiftg 1 (1925). — Trankowsky, 0. A.: 
Leitkérperchen der Chromosomen bei einigen Angiospermen. Z. Zellforsch. 10 
(1930). — Wettstein, F. v.: Experimentelle Untersuchungen zum Aribildungs- 
problem. Z. Abstammungslehre 74 (1937). 











Chromosoma. 2. Bd. 











(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Biologie, Abteilung M. Hartmann, 
Berlin-Dahlem. ) 


DIE CHROMOSOMEN IN DER SPERMATOGENESE 
EINIGER NEMATOCEREN!?. 
Von 
Erico Wo Lr. 
Mit 22 Textabbildungen (205 Einzelbildern). 
(Hingegangen am 15. April 1941.) 





Inhaltsiibersicht. Seite 

Pe, Mia OUT ES IcL.t, Ss * SERRE Sex, (OEE bY. er ee Soh. meas 192 
By aceraeuneleohnik’ .-25. $8; 2s 3 Se or areola ts 2 193 
CORREO AEN 5 SS TS MN Ps RIOR 5 ra Tt “aie 194 
I. Typische Spermatogenese:- 25 2. a 194 

1; Dicranomyea Gritiolata MEG. 5). a 8 ees ee 194 

a) Allgemeiner Ablauf ........ Ray fab thr. Haevioutl 194 

b) Beobachtungen iiber Stelidusbéhoncaneotio A. tos satin, ts 201 

2. Thaumastoptera caleeata MK... .. ~~... 2-2. 2 ee eee 206 

3, emmapes plamosas MEG 37 FO lle SE 207 

4. Glyptotendipes barbipes StaR.. . 2. 2 2 2 1 eee ee ee ee 210 

Je. Sembee womischis Es. 2 ORs hh ewe '2 SARs 211 

G: Distenaan tamaculatea Ba; 88. iii. A ita eed he 218 

II. Atypische Spermatogenese ....-... 2-221 e ee weee 221 

1. Penthetria.holosericea MEIc. .............2.... 221 

2. Scatopse notata MEiG. und unbestimmte Scatopside ...... 229 
Anhang: Thaumalea testacea ROND.. ... ~~... +--+ s+ ee ss 2833 
DAtigerppiner Tent ||. 5:.. <1S agai fede ate 505ia ee, Tent ae sae 235 
I. Die Chromosomensitze der Nematoceren ........... 235 

II. Vorkommen und Verhalten der kleinen Chromosomen .... . 237 

II. Die Meidse der Dipteren 1t6-c0. 2 on . aceeeed wok ole 239 
RNG aS REE RAR Ge ite a crete 245 
Se bdrdeunbabaanie <5 seacte dL pallagcn ise ate och sa, aT ocreadl 246 


A. Einleitung. 

Das Grundschema der Meiose ist bei allen Organismen durch para- 
syndetische Paarung der Homologen und anschlieBende Chiasmabildung 
gekennzeichnet. In manchen Untersuchungen wurden zwar Paarungs- 
modi beschrieben, die auf metasyndetische Vereinigung der Homologen 
zuriickgefiihrt werden, doch hat sich von diesen keiner als beweiskraftig 
gezeigt. Es handelte sich hierbei stets um schwierig zu bearbeitende 
Gruppen. Als sichere Abweichungen vom normalen Meioseschema stellte 
sich dagegen unter anderem ein Paarungsmodus heraus, der durch den 
Ausfall des typischen Diploténs und das Ausbleiben der Chiasmabildung 
gekennzeichnet ist. Besonders bei den brachyceren Dipteren erwies 
sich dieser Meiosetypus seit den Untersuchungen von STEVENS und 
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Merz als allgemein verbreitet. Dagegen hat die Bearbeitung der Sper- 
matogenese mancher Nematoceren gezeigt, daB hier typische Meiose- 
ablaufe vorliegen. Es wurde damit die Frage nach der Verbreitung der 
atypischen Meiose innerhalb der Ordnung der Dipteren wichtig; denn 
es schien nicht ausgeschlossen, daB sich zwischen diesen zwei Meiose- 
formen bei noch nicht untersuchten Arten Ablaufe finden lassen wiirden, 
die einen Ubergang zwischen den gefundenen Extremen darstellten. 

In der vorliegenden Arbeit wurde durch die Untersuchung einiger 
Arten aus einer Reihe von Nematocerenfamilien dieser Frage nach- 
gegangen, wobei es darauf ankam, auch die feineren cytologischen 
Einzelheiten in dem Verlaufe der Meiose darzustellen. 

Bei der Bearbeitung der Spermatogenesen bot sich die Gelegenheit, 
das Auftreten und Verhalten von Heterochromosomen zu untersuchen. 
Die auBerordentliche Variabilitat in Auftreten und Verhalten dieser 
Chromosomen bei den Nematoceren macht diese Gruppe besonders 
geeignet fiir eine vergleichende Analyse, die zugleich auch Aufschliisse 
iiber allgemeine Fragen des Chromosomen-Formwechsels verspricht. 

Herrn Professor Dr. M. Hartmann michte ich meinen aufrichtigen 
Dank aussprechen fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes in seiner 
Abteilung und die vielseitige Anregung. Besonders danke ich Herrn 
Dr. H. Bavgr, der mir das Thema vorschlug, zahlreiche Praparate zur 
Verfiigung stellte und die Arbeit durch Rat und Kritik férderte. Herrn 
Professor Dr. A. THIENEMANN, Plén, sowie Herrn Professor Dr. F. Pevs, 
Dahlem, bin ich fiir die Hilfe bei der Beschaffung des lebenden Materials 
zu groBem Dank verpflichtet. 


B. Material und Technik. 
Es wurden folgende Miickenarten! bearbeitet: 




















Familie Art Herkunft 

| | Thaumaleidae Thaumalea testacea Ronp. | Quellbacli éstlich Bukow 
(Brandenburg) 

2 | Bibionidae Penthetria hoiosericea Meta. | Naturschutzgebiet Schildow 
(Berlin) und Ufer des Keller- 
sees (Holstein) 

3 | Scatopsidae S e notata MEIG. Dahlem 

4 5 Unbestimmte Scatopside? | Dahlem 

5 | Tendipedidae Glyptotendipes barbipes Star. | Tiimpel bei Plén (Holstein) 

6 5s Tendipes plumosus MEIG. GroBer Pléner See (Holstein) 

7 | Limoniidae Dicranomyia trinotata MrtG. | GroBer Pléner See (Holstein), 
in Cladophora-Rasen 

8 oc Thaumastoptera calceata Mix. | Sickerquellen am Kellersee 
(Holstein) 

9 | Tipulidae Dictenidia bimaculata L. Modri Holz eines Apfel- 
baumes (Berlin) 

10 | Cylindrotomidae | Phalacrocera replicata L. Timpel bei Bellinchen (Oder) 


1 In der Benennung ist LinpneRs ,,Fliegen der palaarktischen Region“ gefolgt 


worden. — ? Die Kulturen dieser Art starben aus, ehe die Bestimmung vor- 
genommen worden war. Die Miicken waren etwas kleiner als &. notata. 
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Zur Untersuchung wurden stets nur Larven verwandt, da in ihnen bereits die 
gesamte Spermatogenese ablauft. Die einzigen Arten, die in Kultur gehalten 
wurden, sind die Scatopsiden. Als Medium dienten feuchte Sagespane mit Kartoffel- 
flocken und Hefe nach dem von Fraulein Dr. Lercne fiir Phryne ausgearbeiteten 
Verfahren. 

Die Praparation wurde in der Hamolymphe oder in RincEr-Lésung vorge- 
nommen. Gewdhnlich quillt der gesamte K6érperinhalt nach dem Abschneiden des 
Hinterendes der Larven heraus; die Gonaden liegen im Fettkérper eingebettet. 
Das Fixierungsmittel wird auf die freigelegten Gonaden getropft und diese dann 
in die reine Fixierungsflissigkeit gebracht. 

Zur Fixierung und Farbung ist in den meisten Fallen Karminessigsaure ver- 
wandt worden [Quetsch-Dauerpraparate nach dem bei Baver und TimoFéerr- 
Ressovsky (1939) angegebenen Verfahren]. Haufig wurden die Praparate mit 
Bovurn-A..EN nachfixiert und nach FEULGEN oder auch nach HEIDENHAIN nach- 
gefarbt. Einige der FeuLcEn-Praparate wurden noch mit Lichtgriin gegengefarbt, 
um die Plasmakonturen und den Nukleolus besser sichtbar zu machen. Schnitt- 
praparate wurden nur bei einzelnen Arten als Kontrolle herangezogen (Fixierung: 
FLEMMING, Einbettung tiber Methylbenzoat-Celloidin). 

Fiir die Zeichnungen wurden benutzt der Apochromat 120 x und das Kom- 
pensationsokular 20 x von Zeiss. Die bei einer VergréBerung von 3350 x an- 
gefertigten Zeichnungen sind im Druck auf 4/; (etwa 2700 x) verkleinert worden. 
In wenigen Fallen wurden zur besseren Ubersicht die Chromosomen dort, wo sie 
sich stark iiberdecken, auseinander gezeichnet; es ist das in der Erklarung der 
betreffenden Abbildung mit dem Zeichen <—> vermerkt. Das Zeichen —>< steht 
fiir Zusammenriicken von Chromosomen bei zerdriickten Kernen. 


C. Spezieller Teil. 
I. Typische Spermatogenese. 
1. Dicranomyia trinotata Mztc. 

a) Allgemeiner Ablauf der Spermatogenese. 

In der diploiden Zelle kommen stets 3 Chromosomenpaare vor 
(Abb. la). Die Homologen liegen in der fiir Dipteren charakteristischen 
Weise gepaart. Bei allen 3 Paaren sind zwischen den Partnern weder 
GréBen- noch Gestaltsunterschiede festzustellen. Auch strukturelle 
Verschiedenheiten fehlen, wie aus der Interphase, der friihen Prophase 
und spaten Telophase hervorgeht. Heterochromatin ist im Ruhestadium 
nicht nachweisbar. Es sind also keine Heterochromosomen vorhanden. 
2 der Paare sind V-férmig, haben einen nahezu medianen Spindelansatz 
und sind in der GréBe kaum unterscheidbar. Das 3. Paar ist kleiner und 
ungleichschenkelig ; die Langen seiner Arme verhalten sich etwa wie 1 : 3. 

In der Spermatogonien-Metaphase erreichen die Chromosomen das 
Maximum an Kontraktion (Abb. la und b). Die GréBenunterschiede 
der Chromosomen in Abb. 1b gegeniiber Abb. la sind auf verschiedene 
Behandlung der Praparate zuriickzufiihren. Die Spindelansitze sind 
der Spindelmitte zugekehrt. Die Anaphase zeigt keine Besonderheiten 
(Abb. Ic). Mit der Annaherung an den Spindelpol riicken die proxi- 
malen Teile der Tochterchromosomen immer enger aneinander, wahrend 
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die Enden anfangs mehr, spéter immer weniger divergieren (Abb. 1d), 
bis sie parallel liegen. Am Pol verklumpen die Chromosomen. Wahrend 
der nun folgenden telophasischen Auflockerung treten deutliche Spiralen 


Sc Wi <e — 








Abb. la—q. Dicer ia trinotat Spermatogonien. a, b Metaphase, Aquatorialplatte. 

ce friihe, d spite Anaphase, e—g spite Telophase. h Ruhekern, e sehr friihe, k friihe Pro- 

phase. 1—o mittlere bis spite Prophase (der Kern in m ist stark gequetscht). p frithe, 

q spite Prometaphase. Bei p Relationsspirale noch vorhanden, bei q nicht mehr vor- 

handen. a, d—i Karmin-Essigsaéure (KES). b KES, FEULGEN. c KES, BOUIN-ALLEN (B-A), 
FEULGEN, Lichtgriin. Bei p <—. 


auf (Abb. le). An der dem Pol abgewandten Seite treten die sich ent- 
spiralisierenden Enden der Chromosomen besonders deutlich hervor. 
Hierbei scheint es, als wenn die Homologen nicht nur miteinander ge- 
paart, sondern umeinander gewunden sind (Abb. lf). Es scheint also 
mit der Entspiralisierung eine Relationsspirale aufzutreten. In dem sich 
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dem Ruhestadium néhernden Kern, der sich unter Fliissigkeitsaufnahme 
vergréBert, werden die Spiralen immer zarter (Abb. 1g). Im Ruhekern 
sieht man zwischen den nur kurze Strecken weit verfolgbaren Faden 
einen Nukleolus liegen (Abb. 1h). In den friih-prophasischen Kernen 
treten die Faden wieder deutlich hervor, besonders verdickte, in Reihen 
hintereinander liegende Abschnitte, wobei es den Anschein hat, daB die 
Faden gepaart verlaufen (Abb. 1i). Da an ihnen biserial angeordnete 
chromomerenartige Verdickungen nachweisbar sind, kann angenommen 
werden, da8 hier und wohl auch in der Interphase eine Paarung homo- 
loger Chromosomenabschnitte, wenn nicht der ganzen Chromosomen, 
vorliegt. Mit der Auflésung des Nukleolus geht eine fortschreitende 
Verdichtung und Verkiirzung der Chromosomen einher (Abb. 1 k und }), 
bis sie schlieBlich in der frithen Prophase als 3 dicke, stark tordierte 
Strange hervortreten. Es la6t sich unschwer erkennen, daB jeder Strang 
aus 2 eng aneinander liegenden, eine Relationsspirale zeigenden Homo- 
logen besteht (Abb. 1 m—o). Nicht selten kann man an einer bestimmten 
Stelle eines jeden Doppelstranges eine achromatische Unterbrechung 
sehen, die wegen ihrer Lage schon jetzt vermuten 14Bt, daB es sich um 
die Spindelansatzstclle handelt (Abb.1m; es ist hier ein stark ge- 
quetschter Kern wiedergegeben, in dem die einzelnen Chromosomen 
und ihre Strukturen besser sichtbar sind). In der Pro-Metaphase treten 
diese Lichtungen noch deutlicher hervor (Abb. 1 p). An ihnen bleiben 
die jetzt getrennt sichtbaren Partner bis zum Beginn der Metaphase 
eng verbunden, wahrend ihre Schenkel sich weiter kontrahieren, glatten, 
die Relationsspirale zuriickbilden und sich schlieBlich voneinander ent- 
fernen (Abb. 1 p und q). Gelegentlich treten Stellen auf, an denen sich 
dem AbstoBen der freien Schenkel ein gewisser Widerstand entgegen- 
zusetzen scheint (Abb. 1 q); vielleicht sind dieses Orte mitotischen Fak- 
torenaustausches. Mit dem Eintritt in die Metaphase lést sich die Ver- 
bindung der Homologen an der Spindelansatzstelle; sie bleiben danach 
paarweise benachbart liegen und erreichen wieder das Maximum an 
Kontraktion. 

Fiir die Meiose ist das Fehlen des Leptotains kennzeichnend. Ver- 
cinzelt lassen ‘sich Stadien beobachten (Abb. 2a und b) die an Zygotan- 
bilder erinnern; doch ist es fraglich, ob sie diesen wirklich entsprechen. 
Wahrend namlich gewohnlich der Paarungsvorgang an den Enden ein- 
setzt, sind die Chromosomen hier an mehreren Stellen gepaart. Es ist 
cher anzunehmen, daB die somatisch gepaart in die Wachstumsperiode 
cintretenden Chromosomen von Anfang an streckenweise eng gepaart 
sind, wobei der Ubergang zum Pachytan nur durch die Vervollstandigung 
der Paarung vollzogen wird. Das Pachytan ist das friiheste genau analy- 
sierbare Stadium. Aus dem Uberwiegen der in ihm befindlichen Zellen 
14Bt sich schlieBen, daB es sehr lange wahrt. Ein Habitusbild des Pachy- 
tinkerns gibt Abb. 2c. Im Quetschpraparat lassen sich 3 dem Chromo- 
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Abb. 2 a—m. Dicranomyia trinotata. Spermatocyten I, Wachstumstadien. a, b prapachy- 
téines zygotinartiges Stadium. c Habitusbild eines Pachytinkernes. d etwas spiiteres 
Stadium, in dem AbstoBung an den Spindelans&tzen erfolgt; gequetschter Kern. e das 
kleine Chromosom im gleichen Stadium aus einem anderen Kern. f,g postpachytanes 
Stadium. h Diplotan. i, k friihe, 1, m mittlere Diakinese. a, b,h KES, FEULGEN. c,d KES, 
B-A, FEULGEN, Lichtgriin. e KES, f, g,i KES, B-A, HEIDENHAIN. Beii<-—, bei 1, m—<. 


somensatz entsprechende Faden unterscheiden, deren Paarnatur klar 
erkennbar ist. Wo in ihrem Verlauf die Spindelansatzstellen zu vermuten 
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sind, zeigen spatere Stadien ein értlich begrenztes Auseinanderweichen 
der Partner und eine auffallige Verdickung, die offenbar auf eine ver- 
friihte Kontraktion in den proximalsten Teilen der Chromosomen zuriick- 
geht. Die Lage der Spindelansatze 14Bt die Individualitét der einzelnen 
Chromosomen klar erkennen. Beim kleinen Chromosom ergeben Mes- 
sungen ein Schenkellangenverhaltnis von etwa 1 : 3,5, wahrend es in 
der Meta- und Anaphase etwa 1 : 3 betragt. Die Partnerchromomeren 
sind deutlich getrennt sichtbar. Eine Gliederung in Geschwisterchromo- 
meren ist nicht zu erkennen, auch spater nicht, wo sich an Stelie der 
zahlreichen im Pachytan und besonders danach hervortretenden Chromo- 
meren nur noch wenige Sammelchromomeren finden (Abb. 2 f und g). 
Die fiir andere, besonders pflanzliche Objekte abgebildeten Chromomeren- 
tetraden sind also nie klar zu sehen. Der Nukleolus sieht man im Pachytan 
und noch im folgenden Stadium (Abb. 2d) einem Arm eines der V-fér- 
migen Chromosomen angeheftet; sodann wird er aufgelést. Im weiteren 
Verlauf erfolgt eine AbstoBung der Partner auch an den nicht proximalen 
Stellen, womit das im gebrauchlichen Sinne mit Diplotan bezeichnete 
Stadium beginnt. Nur die Chiasmata bilden die Verbindungsstellen 
zwischen den Partnern. In der friiher mit Strepsitén bezeichneten 
friihesten Phase dieses Stadiums kénnen nicht alle im Bilde als Kreu- 
zungsstellen erscheinende Punkte auf Chiasmata zuriickgefiihrt werden, 
sondern manche erweisen sich als durch Torsion der Partner herbei- 
gefiihrte optische Uberkreuzungen (Abb.2h, Tetrade links unten). 
Die Anzahl der Chiasmata im spaten Diplotin, in dem man bei guter 
Fixierung auch die Geschwister-Chromatiden deutlich sehen kann, 
entspricht anscheinend der Zahl der in der Metaphase beobachteten, und 
es ist fraglich, ob itiberhaupt eine Terminalisation erfolgt. Eindeutige 
Befunde sind durch den noch ausstehenden Vergleich der Chiasma- 
Haufigkeiten des Diplotans und der Metaphase zu erwarten. Abb. 2i 
zeigt die Chromosomen im Stadium des Uberganges vom Diplotin zur 
Diakinese. Im Bilde links liegt eine ringférmige Tetrade eines V-férmigen 
Chromosoms mit 2 interstitiellen Chiasmata; die Spindelansatze treten 
nur durch die Knickung der Chromatiden hervor. Das andere V-férmige 
Chromosom liegt dariiber und weist nur ein terminalisiertes Chiasma auf; 
die Spindelansatze sind hier nicht erkennbar. Die kleine Tetrade liegt 
rechts und weist ein interstitielles Chiasma in den langen Armen auf. 
Die kurzen Arme sind durch deutliche Einschniirungen an den Spindel- 
ansaitzen abgesetzt. Einige Bilder lassen annehmen, daB es in der Dia- 
kinese zur Bildung der GroBspirale kommt. Aus Abb. 2 k ist ersichtlich, 
daB zuerst die freien Arme (obere Tetrade) und die distalwarts der 
Chiasmata gelegenen freien Enden (untere Tetrade) spiralisiert werden. 
Gewéhnlich sind in der Diakinese die Geschwister-Chromatiden nicht 
mehr zu unterscheiden (Abb. 21 und m), zuweilen treten die Spindel- 
ansétze der Partner durch verstarkte Spiralisation in ihrem Bereiche 
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hervor (Abb. 21). In der Prometaphase, in der der Vorgang der Bildung 
der GroBspirale abgeschlossen erscheint, stellen sich die Tetraden so ein, 
da& die Verbindungslinien zwischen ihren Spindelansaétzen parallel ° 
verlaufen (Abb. 3 a—c). Am Ende der Prometaphase bewegen sich alle 
Tetraden parallel zur Spindelachse bis sie auf gleicher Hohe in der Aqua- 
torialplatte liegen. 


pP yo 
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Abb. 3 a—h. Dicranomyia trinotata. Pro-, Meta- und AnaphaseI in Seitenansicht. a—c 

Prometaphase. d—f Metaphase. g friihe, h mittlere Anaphase. a, e KES, FEULGEN. 

b, d KES, FEULGEN, umgefairbt nach HEIDENHAIN. c, f KES, B-A, FEULGEN, Lichtgriin. 
g KES, B-A, FEULGEN, h KES, FEULGEN, Lichtgriin. Bei g <—. 


Hiermit ist das langer waihrende Stadium der Metaphase erreicht 
(Abb. 3 d—f). Die Kontraktion ist maximal und nur in jenen Chromo- 
somenabschnitten herabgesetzt, die zwischen den Spindelansétzen und 
evtl. vorhandenen Chiasmata liegen und infolgedessen der Zugwirkung 
ausgesetzt sind. Je kleiner die Strecke ist, die der Zugwirkung unter- 
liegt, desto starker ist die dadurch herbeigefiihrte Entspiralisierung. 
Der Vergleich verschiedener Metaphasestadien lehrt, daB die Lage der 
Chiasmata in allen 3 Tetraden weitgehend variabel ist, daB aber fiir die 
Zahl eine obere Grenze besteht. So kommen pro Tetrade nie mehr als 
3 Chiasmata vor. Dicranomyia eignet sich sehr gut fiir statistische Unter- 
suchung der Xorrelationen bei der Chiasmabildung. In giinstigen Pra- 
paraten kénnen mehrere hundert Zellen pro Gonade ausgewertet werden, 
wobei man unterscheiden kann zwischen Chiasmata in den groBen 
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Chromosomen, in dem kurzen und im langen Arm des kleinen Chromo- 
soms. Bei der Auszihlung von 1790 Kernen aus 6 Individuen ergaben 
sich fiir die Chiasmahaufigkeiten pro Zelle Werte zwischen 3,39 und 4,17. 
Dabei entfielen auf die groBen Chromosomen 2,38—3,17 und auf dic 
kleinen 0,98—1,02 Chiasmata. Die Schwankungen innerhalb des kurzen 
und des langen Armes des 3. Chromosoms erwiesen sich als relativ hoch. 
_ Fir den kurzen Arm ergaben sich Werte, die zwischen 0,11 und 0,58 
liegen, und fiir den langen Arm betrug die Chiasmafrequenz von 0,44—0,90. 
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Abb. 4a—i. Dicer i inotata. Anaphase I., Interkinese, Meta- und Anaphase II. 





a spite Anaphase I. b ‘Intorkiaies — Ruhekern. c spite Interkinese. d Prometaphase II. 

e friihe, f spite Metaphase II in Seitenansicht. g friihe; h, i mittlere Anaphase II in Seiten- 

ansicht. a—d, f KES, B-A, FEULGEN, Lichtgriin. e, h, i KES, FEULGEN, Lichtgriin. 
g KES, B-A, FEULGEN, umgefairbt nach HEIDENHAIN. 


Ein Teil der Daten ist von PAtav (1941) naher ausgewertet worden. Er 
findet fiir dieses Chromosom positive Interferenz der Chiasmata itiber 
den Spindelansatz hinweg. 

Die friihe Anaphase I lauft sehr rasch ab; denn sie ist verhaltnis- 
maBig selten zu finden. In einigen giinstigen Fallen (Abb. 3 g, besonders 
die rechte Tetrade) zeigt sich, daB die distalwarts von einem Chiasma 
gelegenen stark spiralisierten Abschnitte ihre Kontraktion beibehalten, 
sich also kurz nach dem Lésen der Partner voneinander deutlich von 
den proximalwiarts gelegenen gestreckten Abschnitten absetzen. Bald 
nach der Trennung der Partner voneinander kontrahieren sich die ge- 
dehnten Abschnitte wieder und sind von den distalen nicht mehr ab- 
gesetzt, also im Spiralisationsgrad nicht mehr unterschieden (Abb. 3h). 
Der Aquationsspalt zwischen den Partnern, der im Laufe der Kontra- 
hierung zwischen Diakinese und Metaphase voriibergehend verschwiadet, 
kommt in der Metaphase wieder zum Vorschein, und vom Beginn der 
Anaphase an weichen die Spalthalften ganz auseinander; nur an den 
Spindelansatzen bleiben sie fest verbunden (Abb. 3 g und h). Nach der 
spiaten Anaphase (Abb. 4a) verklumpen die Chromosomen, lockern sich 
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danach auf und bilden in der Interkinese einen Ruhekern (Abb. 4b), 
der sich von gewéhnlichen Ruhekernen nur darin unterscheidet, daB dice 
Faden kompakter bleiben, anstatt eine feine netzige Struktur zu bilden. 
Dieser Interkinese-Ruhekern tritt sehr bald in eine Prophase ein, die dem 
normalen Interkinesetypus gleicht (Abb.4c). Die freien Arme der 
Aquationshalften spreizen sich voneinander, spiralisieren und verkiirzen 
sich bis zur Erreichung der typischen Kreuzform (Abb. 4d). Die Chromo- 
somen treten aus dem Interkineseruhekern in Polfeldancrdnung heraus, 
die sich wahrend des Ruhestadiums erhalten hat. Im spaten Interkinese- 
kern dagegen liegen die Chromosomen zufallig verteilt im Kernraum. 

In der Metaphase II (Abb. 4f) liegen die Chromosomen mit ab- 
gespreizten Armen in der Aquatorialplatte. Die freien Arme zeigen dabei 
nach einem der Pole, meist nach dem, den das betreffende Chromosom, 
seiner Lage in der Aquatorialplatte entsprechend, erreichen wiirde. 
Oft aber ist ein Arm zum entgegengesetzten Pol gerichtet (Abb. 4 f 
rechts). Diese Anordnung der Chromosomen macht sich auch noch in 
der Anaphase IT (Abb. 4 g—i) geltend. Wahrend in der mitotischen 
Anaphase, z. B. der Spermatogonien, wie oben beschrieben, die freien 
Arme nachgeschieppt werden (Abb. 1 d), scheinen sie in der Anaphase II 
zuweilen vorauszueilen (Abb.4g). Im Laufe der Anaphase werden 
allerdings meist die zum zugehérigen Pol gewandten Tochterchromo- 
somenenden infolge der anaphasischen Bewegung zuriickgeklappt. Je- 
doch auch in der spaten Anaphase ist noch haufig, daB freie Arme pol- 
warts gekriimmt sind. 

Die Telophase II und der Ablauf der Veranderungen des Sperma- 
tidenkernes sind in einer fritheren Arbeit (WoLF 1939) bereits beschrieben 
worden. 


b) Beobachtungen iiber Strukturheterozygotie. 

In der untersuchten Population traten auBerordentlich viele Struktur- 
heterozygoten auf, die sich als Inversionsheterozygoten erwiesen. Bei 
ihnen finden sich sehr haufig Briicken und anomale Spermienkerne. 
Briicken werden hierbei sowohl in der Anaphase I als auch in der Ana- 
phase II gebildet. Anaphase II-Briicken sind von zweierlei Art: Sie 
kénnen entweder als Anaphase I-Briicken aufgetreten und in die zweite 
Reifeteilung hiniibergeschleppt worden sein, oder sie sind echte, erst 
hier auftretende Anaphase II-Briicken. 

Alle Briicken gehen zuriick auf Chiasmabildung innerhalb von 
Inversionen. So fiihrt ein einzelnes Intrainversionschiasma zu einer 
Briicke in der Anaphase I (Abb. 5a). Die Anaphase I-Briicke kommt 
auch dann zustande, wenn auBer dem Intrainversionschiasma ein 
‘komparates (reziprokes oder kompensatorisches) Chiasma im proximal- 
warts der Inversion befindlichen Abschnitt auftritt. In allen Fallen 
erscheint ein azentrisches Fragment. 
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In den verhaltnismaBig seltenen Fallen, in denen auBer dem Intra- 
inversionschiasma ein disparates Chiasma im proximalen Paarungs- 
abschnitt erscheint, also Dreistrang-Doppelaustausch vorliegt, kommt es 
zur Bildung einer ringférmigen Chromatide, die zur Briickenbildung 





Abb. 5 a—e. Dicranomyia trinotata. a Anaphase I 
mit Briickenbildung im langen Arm des kleinen 
Chromosoms. Im mittleren Verlauf der Briicke 
eine Einengung, rechts daneben das Fragment. 
b Telophase I mit entspiralisierter Briicke und 
weniger stark entspiralisiertem Fragment. c Meta- 
phase II ciner Spermatocyte mit einer ringférmig 
geschlossenen Chromatide eines Schenkels bei einem 
. der groBen Chromosomen. d Anaphase II einer 
Spermatocyte mit der aus einer ringférmig ge- 
schlossenen Chromatide des langen Armes voni 
kleinen Chromosom hervorgegangenen Briicke. 
« Anaphase II einer Spermatocyte mit einem aus 
der RT. I stammenden Fragment, a,b, d KES, 
FEULGEN, Lichtgriin. c, e KES. 


Briicken auf. 


in der Anaphase II (Abb. 5d) 
fiihrt. Hierbei tritt ebenfalls, 
jedoch schon in der Ana- 
phase I ein Fragment auf, 
das anscheinend fast immer 
mit in die Schwesterzelle der 
briickenbildenden Spermato- 
cyte IL gelangt (Abb. 5e); 
denn esist neben Anaphase II- 
Briicken nicht gesehen wor- 
den, sondern nur in der briik- 
kenlosen Geschwisterzelle. 

Ob das damit erklirt werden 
kann, daB die das Fragment zu- 
sammensetzenden Chromatiden- 
strecken Geschwisterabschnitte 
derjenigen Chromatidenteile sind, 
die dem nicht ringférmig ge- 
schlossenen Chromosomenarm an- 
gehéren, welcher zum anderen 
Pol wandert als der Ring, ist 
fraglich. Es vereinbart sich das 
nicht mit den Befunden an Ge- 
schwisterchromatiden, die sich 
vom Beginn der AnaphaseI an 
abstoBen. 

Der ringférmig geschlos- 
sene Chromatidenarm, der 
eine Anaphase-II-Briicke er- 
gibt, ist schon in der Meta- 
phase II sichtbar (Abb. 5 c). 

Allgemein zeigt nur eine 
Tetrade desselben Individu- 
ums Briickenbildung. Nur in 
einem Fall traten sowohl bei 
einem der V-férmigen als 
auch beim kleinen Chromosom 


Da von den Pachytanchromosomen gute Bilder nur 


selten zu erhalten sind, lieBen sich typische Inversionsschlingen hier 
nicht erkennen. Man sieht nur an einer Stelle des betreffenden Faden- 
paares entweder noch unvollstaéndige oder einsetzende Paarung unter 
Bildung einer Doppelschlinge (8) oder unregelmaBige Schlingenbildung, 


die nicht sehr deutlich ist. 
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Das Schicksal der Briicken und Fragmente ist verschieden. Dic 
Briicke kann reiBen und ihre Teile kénnen in die Tochterkerne ein- 
bezogen werden. War ein Fragment vorhanden, so gelangt es bei der 
Plasmadurchschniirung zufallsgemaB in eine der Tochterzellen. Wenn 
die Briicke nicht reiBt, bleibt eine Plasmaverbindung erhalten. 

In der friihen Anaphase I ist der Spiralisationsgrad der die Briicken 
bildenden Chromatidenstrecken derselbe wie der der itibrigen Chromo- 
somen. Erst in der spiteren Anaphase erscheint die Briicke infoige der 
einsetzenden Streckung etwas diinner (Abb. 5a). Im Langsverlauf der 
Briicke tritt oft eine median gelegene, stark verdiinnte Stelle hervor. 
Eine solche Einengung tritt oft auch an den Briicken auf, die bereits 
eine Entspiralisierung erfahren und sich in der RT II wieder spiralisiert 
haben. Fast stets erscheint eine mediane schmale Stelle bei den von 
groBen Chromosomen gebildeten Briicken (Abb. 6a) und meist auch bei 
den langen Briicken der kleinen Chromosomen (Abb. 5a, 6b und c). 
Wenn die Briicke der kleinen Chromosomen kurz ist, konnte nie einc 
Verengung beobachtet werden; die Briicke hat dann durchgehend gleiche 
Dicke. Die bisherigen Untersuchungen geniigen noch nicht, um iéber das 
Auftreten von nicht artifiziellen Einengungen im Verlauf der Briicke 
gesicherte Angaben zu machen. Deshalb ist es auch nicht méglich, 
diesen Erscheinungen schon jetzt eine Deutung zu geben. 

Das Fragment verhalt sich passiv und ist in der Regel in der Aqua- 
torialplatte nahe der Briicke zu finden. Wenn es lang ist, zeigt es haufig 
eine Knickung oder ist gekriimmt, wahrend es in allen spaiteren Stadien 
meist gerade gestreckt ist. Fragmente, die an keinen der Tochterkerne 
AnschluB gefunden haben und zwischen den beiden im Stadium des 
Interkinese-Ruhekernes befindlichen Kernen parallel zur friheren 
Spindelachse liegen, zeigen manchmal eine Einschniirung. Gelegentlich 
bildet das Fragment dann zwei stark entspiralisierte, meist ungleich 
groBe Stiicke, die in Spindelachsenrichtung hintereinander liegen. 

Die Weiterentwicklung der Tochterkerne hangt von der Lange der 
Briicke ab. Bei kurzen Briicken kommt es in der zweiten Reifeteilung 
zur Anlage einer gemeinsamen, diploiden, langlichen Aquatorialplatt«., 
wahrend bei langeren Briicken getrennte Platten enistehen. Bei ge- 
niigend langen Briicken erfolgt ein zunachst ungestérter Fortgang der 
Entwicklung beider Tochterkerne. Die Briicke macht dann, falls ihre 
Enden innerhalb des Bereiches der Tochterkerne liegen, einen Spirali- 
sationszyklus durch. In der Telophase ist sie entsprechend diinn und lang, 
oftmals in ihren mittleren Teilen kaum noch sichtbar (Abb. 5b). Meist 
ist sie gebogen, was wahrscheinlich auf den hohen Grad der Entspirali- 
sation zuriickzufiihren ist; doch wird sich das erst nach genauen Unter- 
suchungen an Schnittpraparaten nachweisen lassen. Das Fragment 
entspiralisiert sich ebenfalls voriibergehend, jedoch hinkt es in diesem 
ProzeB gegeniiber der Briicke nach. Meist wird es wahrend der Telo- 
phase in einen der Tochterkene einbezogen und verhalt sich dort wic 
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das iibrige Chromatin. In der Metaphase II sind Briicke und Fragment 
wieder in demselben Ma8e kontrahiert wie die iibrigen Chromosomen 
(Abb. 6b). Die Spindelansatze der Briicke liegen nun in zwei verschic- 
denen Aquatorialplatten, trennen sich in der Anaphase II von denen der 
Geschwisterchromatiden und wandern an die ihrer aquatorialen Ein- 
stellung entsprechenden Pole (Abb. 6a). Das Fragment verhalt sich 
sowohl in der Meta- wie in der Anaphyse II passiv. Es liegt meist in der 
Gegend einer der Aquatorialplatten, jedoch ist es selten, anscheinend 
nur durch Zufall in sie eingeordnet. In der Anaphase bleibt es liegen 
(Abb. 6 a und c) und wird im Laufe der Plasmadurchschniirung 
einer der Spermatiden zugeteilt. 2 der aus einer Spermatocyte I 
hervorgegangenen 4 Spermatiden bilden normale Spermien. Durch 
die Aufnahme des Fragments kann eine von ihnen hyperploid 
werden, doch nur voriibergehend, da das Fragment in den Furchungs- 
teilungen sicher verloren geht. Die Weiterentwicklung der durch die 
Briicke verbundenen 2 Spermatidenkerne fihrt zur Bildung diploider 
Spermien. In diesen liegen entweder die 2 n-Chromosomen vereinigt 
(Abb. 61) oder in 2 Kernen deutlich getrennt hintereinander. Da einer 
von ihnen die Briicke enthalt, ist er gréBer als der andere (Abb. 6 m). 
Wenn das Fragment in die diploide Spermatide gelangt, ist es gelegent- 
lich hinter oder zwischen den Kernen daran zu erkennen, daB es in der 
Entspiralisierung nachhinkt. 

Ganz andere kompliziertere Abanderungen der Reifeteilungen kénnen 
sich dort zeigen, wo besonders kurze Briicken auftreten. Wahrend dic 
intakten Chromosomen in der Anaphase I an die Pole wandern, bleibt 
die dizentrische Chromatide infolge ihrer Kiirze weit zuriick. Die an den 
Spindelansatzen mit der Briicke verbundenen Geschwisterchromatiden 
lésen sich und wandern selbstandig polwarts (Abb. 6h). GxrTLER (1937) 
hat ahnliche Beobachtungen an den Briicken von Paris quadrifolia 
gemacht und dabei zwischen den sich voneinander lésenden Spindel- 
ansdtzen der Geschwisterchromatiden einen feinen Faden beobachtet ; ein 
solcher konnte bei Dicranomyia nicht gesehen werden. Die Tochterkerne 


verbunden gebliebenen Spermatocyten, deren eine das Fragment enthalt. Briicken bei a—c 
mit Einengung. d spite Anaphase II einer diploiden Spermatocyte II mit einer aus der 
1. Reifeteilung stammenden Briicke im langen Arm und mit. Fragment. Die Briicke bleibt in 
der Aquatorialplatte liegen. e dasselbe in friiher Anaphase, die Briicke an der anaphasischen 
Bewegung beteiligt; die selbstandig bleibenden Geschwisterchromatiden der Briicke bewegen 
sich hier zum gleichen Pol. f, g friihe Anaphase bzw. Metaphase II mit aus der 1. Reifeteilung 
stammenden Briicke im langen Arm und zufallig liegendem Fragment. Die Geschwister- 
chromatiden der Briicke (grau punktiert) keine Paarungserscheinungen zeigend und sich 
selbstandig in die Aquatorialplatte einordnend. h spite Anaphase I mit Briicke im langen 
Arm und mit Fragment; die zur Briicke gehérigen Spalthalften (grau punktiert) haben sich 
von ihr losgelést. i, k zwei Spermatocytenkerne im Interkinese-Ruhestadium, infolge 
Briickenbildung in einer gemeinsamen Zelle verblieben. Bei i die sich entspiralisierende 
Briicke in Verbindung mit einem der Kerne, bei k Briicke und Fragment nicht entspirali- 
siert, beide frei im Plasma liegend. 1, k diploide Spermatidenkerne, bei 1 beide Chromo- 
somenansitze miteinander vermischt, bei m getrennt nebeneinander gelegen; bei m das 
Fragment infolge Heteropyknose sichtbar. a KES. b—g, i, k KES, FEULGEN, Lichtgriin, 
h,1l,m KES, B-A, FEULGEN, Lichtgriin. 
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gewinnen infolge der Kiirze der Briicke einen gréBeren Abstand von 
dieser und gehen meist ohne sie in die Telophase iiber. Es kommt 
dabei zu keiner Plasmadurchschniirung. Die Briicke bleibt in der Aqua- 
torialplatte liegen oder sie nahert sich etwas einem der Kerne. Sie ent- 
spiralisiert sich nur, wenn sie mit einem Ende in den Bereich eines Kernes 
gelangt (Abb. 6i). Das Plasma rundet sich wieder ab und schlieBt in 
sich nun 2 Kerne im Interkinesestadium ein, auBerdem die Briicke 
und das Fragment. Diese kénnen beide abgesondert neben den Kernen 
im Plasma liegen und sind dann nicht entspiralisiert (Abb. 6k). Diesen 
Stadien folgt die Bildung einer diploiden Metaphaseplatte II. Fiir die 
sehr haufigen diploiden Metaphasen ist kennzeichnend, daB sich die 
Dyaden zu Paaren in die Aquatorialplatte einordnen. Die Geschwister- 
chromatiden von Briicke und Fragment ordnen sich hier unabhangig 
voneinander, oft in der Nahe der Briicke in die Platte ein. Die Briicke 
steht in den sicher beobachteten Fallen senkrecht zur Aquatorialplatte 
(Abb. 6f und g). Das Fragment liegt irgendwo im Plasma. Die Ana- 
phase fiihrt zu qualitativ verschiedenen diploiden Spermatiden. Es 
kommt zu einer inéqualen Verteilung der Briicke, des Fragments und 
gelegentlich auch der mit diesen homc!logen Chromatiden, im Gegensatz 
zu den mit ihnen nicht homologen, die sich aqual verteilen. Die zu 
Bricke und Fragment homologen Chromatiden verteilen sich vorwiegend 
— soweit sich das bei der verhaltnismaBig geringen Zahl von beobachteten 
Fallen sagen 148t — aqual. Es wurde aber zweimal festgestellt, daB sie 
beide an einen Pol wanderten, wahrend die Briicke an den anderen ver- 
lagert wurde (Abb. 6 ce). Das Fragment gelangt zufallsgemaB in eine der 
Zellen. Die Briicke zeigt niemals eine Streckung, sondern bleibt kontra- 
hiert. Es wurde beobachtet, daB sie entweder die Richtung ihrer meta- 
phasischen Einstellung unverandert beibehaltend, an einen der Pole 
wandert (Abb. 6 e), oder in der Aquatorialplatte liegen bleibt (Abb. 6 d). 
Samtliche aus allen diesen diploiden 2. Reifeteilungen hervorgehenden 
Spermien sind anomal, meist ungefaihr diploid. Aus dem verein- 
zelten Vorkommen tetraploider Spermien kann geschlossen werden, 
daB gelegentlich die Plasmadurchschniirung ausbleibt und es zur Bil- 
dung eines Restitutionskerns kommt. Man kann vermuten, da8B das in 
jenen Fallen eintritt, in denen die Briicke in der Aquatorialplatte liegen 
bleibt und die Plasmadurchschniirung verhindert. 


2. Thaumastoptera calceata Mix. 

Die Spermatogenese dieser Art, die nur vergleichsweise untersucht 
wurde, ahnelt sehr derjenigen von Dicranomyia. Die Chromosomen sind 
aber etwas kleiner und in ihren einzelnen Entwicklungsphasen nicht so 
gut zu beobachten. Die Metaphaseplatte der Spermatogonien (Abb. 7a) 
zeigt 3 Paar V-formiger Chromosomen, von denen ein Paar etwas kleiner 
erscheint als die anderen. In der Anaphase zeigen die Chromosomen der 
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Spermatogonien das gleiche typische Verhalten wie die von Dicranomyia. 
Infolge der geringen Anzahl der untersuchten Larven sind die Einzel- 
heiten der Mitose und der Wachstumsperiode nicht analysiert worden. 
In der Diakinese (Abb. 7 b) treten die Tetraden in den meisten Fallen als 
Ringe auf, also mit terminalisierten Chiasmata. Deshalb variiert das 
Bild der Metaphase sehr wenig. Haufig kommen aber auch Tetraden 
mit nur einem Chiasma vor. Selten trifft man solche mit einem nicht- 


terminalisierten Chiasma 

an. Die Anaphase I (Ab- af & 

bildung 7d) gleicht im Fi ey r¢ 
wesentlichen der von Dicra- te 

nomyia, weniger aber dice oc 
Metaphase IT (Abb. 2n). 4 


Hier sind die Chromoso- ee - 
men starker kontrahiert, i 4 | \ 
die Arme sind dick und a A &3e 

wenig gebogen, sie liegen 7 . y 
jedoch nicht parallel wie 9 Y " 


in den Spermatogonien- 


Metaphasen, sondern klaf- ape aa 
: Abb, 7 a—f. 7' mastoptera calceata. a Spermatogonie, 

fen etwas auseinander. In Prometaphase. b—f Spermatocyten. b Diakinese. 
der Anaphase II 14Bt sich © Meta-, d Anaphase I, ec Metaphase II und f Ana- 

y a Mi “ phase II in Seitenansicht. a, d,e KES. b, c, f KES. 
gelegentlich wie bei Dicra- FEULGEN. Bei ¢ <—>. 
nomyia die Erscheinung 
beobachten, daB ein Arm eines Tochterchromosoms mit seinem freien 


Ende voran zum Pol wandert (Abb. 7 f). 


3. Tendipes (Chironomus) plumosus Mric. 

Die Spermatogenese dieser Art, wie aller Chironomiden, ist durch die 
sehr geringe GréBe der Chromosomen gekennzeichnet, die aber trotz- 
dem klare Bilder ergeben. Es sind hier 4 Chromosomenpaare vorhanden, 
von denen eines bedeutend kleiner ist als die iibrigen und sich in der 
meiotischen Prophase auch etwas anders als diese verhalt. Da die zur 
Verfiigung stehenden Praparate keine Spermatogonien enthielten — 
es kommen in den Hoden entweder nur Mitosen von Spermatogonien 
oder nur Reifeteilungen vor — kénnen die spermatogonialen Chromo- 
somen hier nicht beschrieben werden (vgl. unten Glyptotendipes). Der 
Chromosomensatz geht aber deutlich aus der Meta- und Anaphase II 
hervor (Abb. 8 p und q). Es sind 4 Chromosomen vorhanden, und zwar 
3 V-férmige und ein kleines staébchenférmiges. Sie sind, verglichen mit 
denen von Dicranomyia trinotata, bedeutend kleiner und dinner. 

Im Pachytan, das als erstes klares Stadium der Meiose beobachtet 
werden kann, sind die Chromosomen in einem typischen Bukett an- 
geordnet (Abb. 8a). Die Enden der biigelférmigen Chromosomen liegen 
14 





Chromosoma. 2. Bd. 
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um ein Polfeld gruppiert. Die Schleifen verlaufen glatt und fast regel- 
maBig U- oder hufeisenférmig, der Kernmembran innen anliegend oder 
benachbart. Es sind einwandfrei 4 Schleifen zu zahlen, unter denen 
das kleine Chromosomenpaar sich von den iibrigen durch gréBere Dicke 
und etwas starkere Farbbarkeit unierscheidet. Die Chromomeren 





Abb. 8 a—q. Tendipes plumosus. a—m Spermatocyten I, n—q Spermatocyten II. a Pachy- 
tain. b Ubergang vom Pachytan ins Diplotan. c, d friihes, n— g spites Diplotan. h, i Dia- 
kinese. k PrometaphaseI. 1 MetaphaseI. m friihe AnaphaselI. n spite Interkinese. 
o Metaphase II in Seiten-, p in Polansicht. q Anaphase II. a KES. b—d, g, 1—o, q KES, 
FEULGEN, umgefairbt nach HEIDENHAIN. e, f, h—k, p KES, B-A, FEULGEN. Bei m<—. 


treten bei allen Chromosomen nur undeutlich hervor, und der Kon- 
jugationsspalt ist im Fadenverlauf nur hier und da deutlich wahrnehmbar. 
Am Ende des Pachytans wird der Spalt deutlicher sichtbar — wahr- 
scheinlich zeigen sich hierin schon die Anfange des Diploténs — und die 
Chromosomen sind staérker kontrahiert. Ihr vorher gleichmaBig bogen- 
férmiger Verlauf ist jetzt durch starkere Kriimmungen und einzelne 
Knickungen an wenigen Stellen gestért, wodurch die Bukettanordnung 
aufgelést wird (Abb. 8b). Das kleine Chromosomenpaar ist nur noch 
leicht gekriimmt oder gerade gestreckt. Es zeigt jetzt schon eine Ab- 
stoBung der Partner am Spindelansatz (Abb. 8 b links oben). Indem 
die Enden und auch ein langerer distaler Abschnitt gepaart bleiben, 
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nimmt es eine spangenartige Gestalt an, die es bis zum Beginn der 
Diakinese beibehalt. Im Laufe der fortschreitenden Verkiirzung der 
groBen Chromosomen erfolgt auch bei diesen eine AbstoBung der dem 
Spindelansatz unmittelbar benachbarten Abschnitte, die zugleich eine 
verstarkte Spiralisierung erfahren (Abb. 8c und d). Abgesehen von 
einigen chromomerenartigen Verdickungen bleiben die Faden glatt. 
Spater stoBen sich auch die iibrigen Chromosomenabschnitte in der 
gleichen Weise wie die spindelansatznahen ab, so daB Doppelfaden ent- 
stehen und die Spindelansaétze nicht mehr hervortreten. 

Das kleine Chromosomenpaar behalt im Diplotaén seine schon im 
Pachytaén angenommene Form bei. Die groBen Chromosomen hingegen 
stoBen sich in ihrer gesamten Lange ab, und zwar so, daB die distalen 
Abschnitte in einem gewissen Abstand voneinander ziemlich parallel 
verlaufen, wahrend im proximalen Abschnitt als Folge einer staérkeren 
AbstoBung ein gréBerer rundlicher Zwischenraum entsteht (Abb. 8 e 
bis g). Dieses charakteristische Bild bieten die groBen Chromosomen 
ausnahmslos in allen Zellen dieses Stadiums und es bleibt bis zum Be- 
ginn der Diakinese unverandert. Man kénnte annehmen, daB dort, 
wo die parallel verlaufenden distalen Abschnitte beginnen, sich Chiasmata 
befainden. Mit Sicherheit 148t sich aber hieriiber nichts sagen, wie aus 
der Diakinese hervorgeht. 

Diese setzt mit einer verstarkten AbstoBung der Spindelansatze und 
einer weiteren Kontraktion der Faden ein. Chiasmata treten jetzt deutlich 
hervor (Abb. 8 h und i). Am haufigsten sind die groBen Chromosomen mit 
zwei, nicht viel weniger zahlreich aber solche mit nur einem Chiasma. Die 
Haufigkeit der Tetraden mit nur einem Chiasma fiihrt zu der Frage, 
ob die als Chiasmata deutbaren Stellen in den diplotanen Stadien tat- 
sachlich solche sind. Eine Antwort lé6t sich vorlaufig ohne Hilfsannahme 
nicht finden. Wiirden sich an den fraglichen Punkten der Diplotanfaiden 
echte Chiasmata befinden, dann miBte man annehmen, daB einzelne 
nicht nur terminalisiert, sondern auch durch villiges Auseinanderweichen 
der Schenkel in der Diakinese aufgelést werden. Aus der Gleichartig- 
keit des Diplotins ware zu folgern, daB die Chiasmata obligatorisch und 
auf bestimmte proximale Abschnitte beschrankt auftreten.. Wiirde 
aber keine Terminalisation stattfinden, dann miBten sich an den frag- 
lichen Punkten der Diplotanfaiden nur dort echte Chiasmata befinden, 
wo sie auch in der Diakinese deutlich werden. Es lassen sich im Diplotan 
keine sicheren Anzeichen dafiir finden, daB nur ein Teil der auffallenden 
Stellen echte Chiasmata sind. 

Die Prometaphase, die zur Orientierung der Tetraden in der Spindel 
fiihrt (Abb. 8 k), leitet unmittelbar zur Metaphase iiber (Abb. 81). Hin- 
sichtlich der Chiasmata gilt hier das bei der Diakinese gesagte. 

Fiir die Anaphase I liegen dieselben Verhaltnisse vor wie bei Dicra- 
nomyia trinotata. Nach einem interkinetischen Ruhestadium kondensieren 
14* 
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sich die Chromosomen wieder und treten in Kreuzform, also mit ab- 
gespreizten Schenkeln, auf (Abb. 8 n). 

Die Metaphase II gleicht ebenfalls der von Dicranomyia, nur ist das 
Bild einheitlicher als dort, da infolge ihrer Kiirze und starken Kon- 
traktion die Schenkel weniger beweglich sind (Abb.8o0 und p). Die 
Chromosomen sind an den Spindelansaétzen ziemlich fest verbunden. 
Ihre Arme sind auseinandergespreizt soweit das bei ihrer Kontraktion 
méglich ist. Zuweilen sind sie dem entgegengesetzten Pol zugewandt. 
Die Anaphase II (Abb. 8 q) ist véllig normal. Die 2. Reifeteilung wird 
abgeschlossen mit der Bildung eines ruhestadiumartigen Spermatiden- 
kernes. 


4. Glyptotendipes barbipes Star. 

Die Chromosomen sind von gleicher Zahl und Form wie die von 
Tendipes plumosus, aber etwas gréBer, was aus dem Vergleich der Meta- 
phaseplatten IT hervor- 
~geht (Abb. 9i und 8 p). 
Auf Grund der Lage 
des Heterochromatins 
in den Speicheldriisen- 
Chromosomen vermu- 
tete Bauer (1936) fir 
diese und andere Arten, 
daB 1 stabchenférmiges 
und 3 V-férmige Chro- 
mosomen im Satz vor- 
lagen, was sich hier 
aus der Morphologie der 
Mitosechromosomen be- 

statigt. 
ari ks a0 
schen Aquatorialplatte 
34: E XL if m7 der Spermatogonien 
. Jb at unterscheiden sich die 
. kleinen stabchenférmi- 


Abb. 9a—i. Glyptotendipes ee a Fo a en hromosomen im 
prometaphasische Aquatorialplatte. b Pachytan. c friihes, g C i 
(‘unde spates Diplotan. f Diakinese. g Metaphase I,hfrihe Kontraktionsgrad eben- 
Anaphase I in Seitenansicht. i Metaphase II in Polansicht. % 
a KES, Feutcrx. b—i KES. Bei g und h <—>. vk stark von den V 
férmigen wie die von 


T. plumotus (Abb. 9a). Im Pachytan (Abb. 9 b) wurde kein deutliches 
Bukett gefunden. Die Fadenpaare verlaufen in unregelmaBigen Bogen, 
an manchen Stellen starker gekriimmt, lassen keine einzelnen Chromo- 
meren und nur an wenigen Stellen den Konjugationsspalt erkennen. 
Das kleine Chromosomenpaar fallt durch seine stérkere Kontraktion auf. 
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AuBerdem zeigt es im friihen Pachytén eine auf terminaler Attraktion 
beruhende Ringbildung. Mit dem Ausgang des Pachytans lésen sich 
seine Enden voneinander, es erscheint U-férmig und ist schlieBlich ziem- 
lich gerade ausgestreckt. Wahrenddessen tritt bei allen Chromosomen 
ein deutlicher Spalt auf (Abb. 9c), worin sich der Beginn des Diplotans 
ankindigt. Bei den V-férmigen Chromosomen zeigt sich an den Spindel- 
ansatzen ein Auseinanderweichen und starkere Kontraktion der proxi- 
malsten Abschnitte. Diese Erscheinung verschwindet, und die Partner 
weisen spater in ihrem gesamten Verlauf einen gleichmaBig weiten Ab- 
stand und an allen Stellen die gleiche Dicke auf. In diesem Stadium 
sind nur einige wenige Chromomerenpaare an manchen Stellen der 
Doppelfaden zu sehen. Das Diplotan fiihrt im weiteren Verlauf zu einer 
AbstoBung bejder Partner in-allen nicht durch Chiasmata verbundenen 
Teilen und zu einer weiteren Kondensation (Abb. 9d und e). Die Chias- 
ma-Orte treten erst in der Diakinese eindeutig hervor (Abb. 9f). Es 
sind meist ein, seltener zwei Chiasmata pro Tetrade zu beobachten; 
die kleinen Chromosomen weisen stets nur ein, meist weit proximal 
gelegenes Chiasma auf. Die Metaphase (Abb.9g) und Anaphase I 
(Abb. 9 h) ebenso die Interkinese verlaufen wie bei 7’. plumosus, ebenso 
Metaphase (Abb. 9i) und Anaphase IT. 


5. Phalacrocera replicata L. 


In der Metaphase der Spermatogonien sind 5 Chromosomenpaare 
zu sehen, deren eines verschieden groBe Partner aufweist (Abb. 10a 
und b). Von den iibrigen Paaren sind 2 V- und 2 stabchenférmig. Die 
V-férmigen Chromosomen sind die gréBten des Satzes. Das gréBte von 
ihnen (1) besitzt einen submedianen Spindelansatz; die Langen seiner 
Schenkel verhalten sich ungeféhr wie 2:3. Beim kleineren (2) der V- 
férmigen Paare liegt der Spindelansatz fast genau median. Bei den 
stabchenférmigen Chromosomen laBt sich ebenfalls ein gréBeres (3) 
von einem kleineren Paar (4) unterscheiden. 


Die Langenverhialtnisse der Autosomen gehen besonders deutlich 
aus dem Pachytdn hervor (Abb. 11 b), wo die proximalen Abschnitte 
AbstoBung zeigen. Hier laBt sich feststellen, daB die stabchenférmig 
erscheinenden Autosomen in Wirklichkeit stark ungleichschenkelig sind, 
wobei ihre Schenkellangen sich etwa wie 1 : 5 oder 1 : 6 verhalten. Das 
groBe Heterochromosom H, ist gréBer als das groBe stabchenférmige 
Autosom (3) und zeigt als strukturelle Besonderheit ein verschmilertes 
Ende. In der Anaphase wird dieses Ende halsartig ausgedehnt und tragt 
ein Képfchen (Abb. 13 g); es ist also ein subterminaler Spindelansatz 
vorhanden. Das kleine Heterochromosom H, 148t in der Anaphase 
(Abb. 13h) kein Képfchen erkennen, wenn auch wohl angenommen 
werden muB, daB sein Spindelansatz nicht véllig terminal liegt. Weitere 
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strukturelle Merkmale an den Heterochromosomen werden bei der Dar- 
stellung der verschiedenen Stadien der Wachstumsphase beschrieben. 

In den Spermatogonien zeigen die Heterochromosomen ein abwei- 
chendes Verhalten. Sie erfahren keine normale telophasische Umbildung, 
sondern erweisen sich als keterochromatisch. Im Ruhekern sind sie zu 
einem kompakten Chromatinkérper vereinigt. In der mittleren Pro- 
phase trennen sich die Heterochromosomen vom Nukleolus und von- 
einander und lockern sich etwas auf (Abb. 10c). Sie heben sich durch 
ihren héheren Kondensationsgrad deutlich von den euchromatischen 
Autosomen ab. Diese ordnen sich in 4 unscharf begrenzte Schollen, 
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Abb. 10 a—c. Phalacrocera replicata. Spermatogonien. a, b frithe Metaphascn 
in Polansicht. c mittiere Prophase. KES, FEULGEN. 


die in ihrer GréBe den 4 verschiedenen Chromosomenpaaren entsprechen. 
Jede dieser Schollen entspricht einern Autosomenpaar. In der spaten 
Prophase liegen die Heterochromosomen ungepaart und zufallsgemaB 
angeordnet und zeigen schon maximale Kontraktion, wahrend sich die 
Autosomen inzwischen erst zu 4 Knaueln umgebildet haben und Rela- 
tionsspiralen aufweisen. In der Metaphasenplatte treten die Chromo- 
somen meist paarweise angeordnet auf (Abb. 10a und b). Die Paarlage 
tritt bei den Heterochromosomen nie so ausgesprochen hervor wie bei 
den Autosomen. Anaphase und Telophase zeigen gegeniiber Dicranomyia 
trinotata keine Besonderheiten. 

Ein Leptotan ist auch bei Phalacrocera nicht beobachtet worden. 
Alle im Ruhestadium vor den postsynaptischen Vorgiangen befindlichen 
Zellen enthalten gepaarte Faden (Abb. 11a). Das erste cytologisch 
beobachtbare Stadium der Wachstumsphase ist also das Pachytan. 
Die Chromosomenpaare sind wollfadenartig aufgelockert mit hinter- 
einandergereihten Knoten und lassen ihre Doppelnatur nur selten er- 
kennen. Ihre Paarigkeit ergibt sich daraus, daB in gequetschten Kernen 
auBer den Heterochromosomen stets nur 4 Faden zu zahlen sind. Dem 
Nukleolus liegen die Heterochromosomen eng an. Im friihesten Pachytan 
erscheinen sie entweder getrennt oder verschmolzen als dichter, stark 
gefarbter Chromatinkérper. Wenn sie getrennt liegen, 14Bt das eine von 
ihnen oft eine Querlichtung erkennen, die das Chromosom in zwei ungleich 
groBe Abschnitte teilt. An den Autosomen treten spater die Spindel- 
ansatze hervor, indem die an sie unmittelbar anschlieBenden Abschnitte 
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AbstoBung zeigen und verdickt erscheinen (Abb. 11 b und c). In manchen 
Fallen ist die Spindelansatzstelle als Unterbrechung zu erkennen (Abb.11c). 
Mit weiterem Verlauf schreitet die Kontraktion der Autosomen soweit 
fort, daB zweireihig angeordnete Sammelchromomeren hervortreten und 
der Konjugationsspalt tiberall sichtbar wird (Abb. 11k). Die spindel- 
ansatznahen Abschnitte lassen sich nach wie vor von den iibrigen 
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Abb. 11 a—m. Phalacrocera replicata. Spermatocyten I (a—c und k—m) und Hetero- 

chromosomen aus diesen herausgezeichnet (d—i). a Habitusbild eines Kernes im Pachytan. 

b, c an den Spindelansétzen einsetzendes Diplotan, d—i Heterochr paare aus 

einzelnen Kernen im friithesten (d), mittleren (e—h) und, spaten (i) Diplotan. k spates 

Diplotan. 1 Ubergang vom Diplotan in die Diakinese. m Diakinese. a, b KES. c—m 
B-A, FEULGEN. 


m 





Abschnitten unterscheiden. Die Heterochromosomen unterliegen im Laufe 
dieser Veranderungen einem Formwechsel, der von dem der Autosomen 
wesentlich verschieden ist. Im Verlaufe der Auflésung des Nukleolus 
werden sie fadenférmig, wickeln sich auf und liegen unregelmaBig ge- 
wunden auf der Oberfliche des Restnukleolus (Abb.11b). Gleich- 
zeitig mit dem vdlligen Verschwinden des Nukleolus kontrahieren sich 
die Heterochromosomen wieder. Sie sind in Abb. 11 d—i aus mehreren 
Kernen herausgezeichnet worden, nm gewisse konstante Strukturen, 
die wahrend der Stadien dér gr6Bten Streckung und erneuten Kontraktion 
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wiederkehren, zu verdeutlichen. Eines der Chromosomen — wie sich 
weiter unten zeigt, handelt es sich um das gréBere der Heterochromo- 
somen, H, — weist eine Querlichtung auf (Abb. 11d unten), die es in 
zwei ungleiche Abschnitte teilt. In einem etwas spateren Stadium erkennt 
man, daB dicht neben der beschriebenen noch eine feine Einschniirung 
zu sehen ist und zwischen beiden ein sehr kleines, randes Chromosomen- 
stiick (Abb. 1l e). Es erkliren sich danach leicht die in besonders stark 
gequetschten Kernen dieses Stadiums auftretenden Bilder (Abb. 11 g 
und f). Hier liegt der kleine runde Abschnitt anscheinend auBerhalb 
des Chromosomenverbandes; aus Siellung und Gestalt der voneinander 
abgeriickten groBen Abschnitte kann man schlieBen, daB sie mit dem 
kleinen runden Abschnitt durch einen unter der Sichtbarkeitsgrenze 
liegenden Faden verbunden sind. Das andere Heterochromosom, H,, 
1aBt ebenfalls eine Einschniirung erkennen. Sie ist selbst noch im kon- 
densierten Zustand des Chromosoms in der Diakinese angedeutet (Abb. 
11 m); diejenige von H, macht sich sogar oft noch in der Meta- (Abb. 12 d) 
und Anaphase I (Abb. 12f) bemerkbar. Es sind auch noch andere, 
aber weniger stark hervortretende Stellen im Verlauf der kleinen Chromo- 
somen vorhanden, z. B. im groBen Abschnitt von H, (Abb. 11h). An 
den gequetschten Heterochromosomen 14Bt sich erkennen, daB sie aus 
zwei Chromatiden bestehen, die sich spiralisieren und gleichzeitig eine 
Relationsspirale ausbilden (Abb. 11 g und f). Mit der fortschreitenden 
Kondensation verschwinden die feineren Strukturen (Abb. 11h und i), nur 
die Haupteinschniirungen, besonders die von H,, sind noch lange sichtbar. 

Mit dem Ende des Diplotaéns (Abb. 111) erfolgt auch an den vom 
Spindelansatz entfernter liegenden Abschnitten die PartnerabstoBung der 
Autosomen. Die Sammelchromomerenpaare lockern: sich auf, der Aqua- 
tionsspalt, der voriibergehned zwischen den Geschwister-Chromomeren 
auftritt, verschwindet und in der Diakinese nehmen die Autosomen ein 
dick wollfadenartiges Aussehen an. Die Chiasmata treten trotzdem 
ziemlich deutlich hervor. Wahrend die Heterochromosomen stark kon- 
densiert bleiben, verdichten sich die Autosomen erst wieder am Ende 
der Diakinese, wobei ihre Spindelansétze maximalen Abstand von- 
einander erreichen. In der Prometaphase orientieren sich die Tetraden 
in der sich bildenden Spindel (Abb. 12 a) und ordnen sich in die Aqua- 
torialplatte ein. Die Heterochromosomen sind seit dem Diplotan nicht 
selten weit auseinander geraten und beteiligen sich an der Orientierung 
zunachst nicht. Erst im Laufe der Metaphase I finden sie sich in der 
Nahe der Aquatorialplatte, um sich schlieBlich getrennt in diese ein- 
zuordnen (Abb. 12 b und c). Die Tetraden der V-férmigen Chromosomen 
weisen ein oder zwei Chiasmata auf, die der stabférmigen meist nur eins. 
Der Aquationsspalt ist noch deutlicher als bei den Tetraden von Dicra- 
nomyia trinotata. Bei den Heterochromosomen tritt er jetzt ebenfalls 
deutlich hervor. 
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Abb. 12 a—-h. Phalacrocera replicata. Stadien aus der 1. Reifetcilung, simtlich in Seiten- 


ansicht. a Prometaphase. b—d Metaphase. e, f friihe, g, h spate Anaphase, Alles KES, 
B-A, FEULGEN, 
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In der Anaphase I (Abb. 12 n—h) lassen sich wieder typische Ver- 
schiedenheiten im Verhalten von Autosomen und Heterochromosomen 
feststellen. Die Unterschiede sind von derselben Art wie sie zwischen 
den groBen und kleinen Chromosomen in der 1. Reifeteilung von 
Tipula paludosa beschrieben worden sind (BAvER 1931). Wahrend die 
Autosomen zu den Polen wandern, bleiben die kleinen Chromosomen 
in der Aquatorialplatte liegen (Abb. 12e und f). Ihr Aquationsspalt 
verbreitert sich, aber die Halften bleiben an beiden Enden verbunden, 
wohingegen die Geschwister-Chromatiden der polwarts wandernden 
Chromosomen, abgesehen vom Spindelansatz, AbstoBung zeigen. Die 
Dunkelfarbung der Spindelfaserabschnitte beiderseits jedes Hetero- 
chromosoms erweckt den Anschein als wiirden sie sich zu einer Aquations- 
teilung anschicken. Eine solche tritt aber nicht ein, sondern die Hetero- 
chromosomen setzen sich, nachdem die Autosomen die Pole erreicht 
haben, ungeteilt in Bewegung und zwar nach verschiedenen Polen 
(Abb. 12 g). Im Laufe ihrer stark verzégerten anaphasischen Bewegung 
nehmen sie eine lange schmale Gestalt an. Diese ist, wie bei Tipula, 
wahrscheinlich eine Folge der auBerordentlichen Streckung und Ver- 
schmalerung der Spindel und des Zusammenriickens ihrer Fasern (Abb. 
12h). Wahrend die Tochterkerne in die Telophase eintreten, verkiirzen 
sich die Heterochromosomen, nahern sich ihnen (Abb. 13a und b), 
Jockern sich auf und werden in dem Kern einbezogen (Abb. 13 c). 

Eine zeitlang ist das Heterochromosom in dem ins interkinetische 
Ruhestadium eintretenden Tochterkern noch zu erkennen, bis dieser 
gleichmaBig diinne Faden enthalt (Abb.13d). In dem spaten Inter- 
kinesekern macht sich ein weiterer Unterschied im Verhalten zwischen 
Autosomen und Heterochromosomen bemerkbar. Die Aquationshalften 
des letzteren bleiben eng gepaart; der Aquationsspalt ist nur schwach 
zu sehen (Abb. 13 e), wahrend sich bei den Autosomen die freien Arme 
der Geschwister-Chromatiden abstoBen. Die Einschniirungen an den 
Heterochromosomen treten wahrend der spaiten Interkinese und Pro- 
metaphase II wieder deutlich hervor (Abb. 13 f). Kennzeichnend ist 
besonders, dafi wahrend der Spindelbildung in der Prometaphase II die 
Spindelansatze der Spalthalften der Heterochromosomen auseinander 
weichen. 

Diese Erscheinung verstairkt sich in der Metaphase II (Abb. 13 g) 
und steht in auffalligem Gegensatz zu dem Verhalten der Spindelansatze 
der Autosomen, die ungetrennt bleiben. Wahrend aber die Arme der 
Autosomen sich auseinander spreizen, bleiben die langen Arme der 
Heterochromosomen am Ende verbunden, wenngleich der Aquations- 
spalt sich stark verbreitert. In der friihen Anaphase II zeigt sich eine 
Nachwirkung dieses Verhaltens insofern, als die distalen Abschnitte des 
Heterochromosoms die parallele Aneinanderlagerung beibehalten, bis 
die anaphasische Bewegung sie trennt (Abb. 13h). Die freien Arme der 
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Abb. 13a—n. Phalacrocera replicata, , Normale (a—i) und diploide( m, n) Spermatocyten. 
k, 1 Spermatidenkerne. a, b zwei Tochterkerne in der Telophase I (sie sind aus der natiirlichen 
Entfernung nebeneinander gebracht), der eine mit H,, der andere mit H,. c etwas spiteres 
Stadium. d interkinetischer Ruhekern. e spite Interkinese mit H,. f Prometaphase II mit 
H,. g Metaphase II mit H, (Spindelansaétze der Autosomen miteinander verbunden, die des 
Heterochromosoms sich abstoBend!). h friihe Anaphase II (mit H,), i dasselbe etwas spater 
(mit H,). k Spermatiden-Ruhekern. 1 dasselbe etwas spiter im bereits gestreckten Zu- 
stand. m diploide Spermatocyte in der Interkinese (H, und Hi beide in der Zelle enthalten): 
sie zeichnen sich vor den Autosomen aus durch das Nichta spreizen der S 

n dasselbe in der Prometaphase II (H, und H, zeigen als weitere Abweichung vom Auto- 
somenverhalten AbstoBung der Spindelansitze ihrer Spaltehalften). a—c, h—1 KES, 

B-A, FEULGEN. d—g, m, n KES. 
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Autosomen sind gleichmaBig gespreizt. Es lassen sich an der Gestalt 
der Heterochromosomen meist die Meta- und AnaphasenII mit H, 
von denen mit H, unterscheiden (Abb. 13h und i). 

Der Telophase II, die normal verlauft, folgt die Bildung eines Sperma- 
tiden-Ruhekernes (Abb. 13 k), in dem ein heterochromatischer Kérper 
sichtbar bleibt, der meist zweiteilig erscheint und auch noch im 
sich streckenden und zuspitzenden Spermatidenkern nachzuweisen ist 
(Abb. 13 1). 

UnregelmaBigkeiten in der 1. Reifeteilung treten nicht selten auf. 
Neben den Heterochromosomen zeigen manchmal auch 1 oder 2 Auto- 
somenpaare verzégerte Anaphase. Zuweilen liegen 4 Chromosomen wie in 
einer Kette hintereinander in der sich streckenden Spindel zwischen den 
normal an die Pole gewanderten Chromosomen. Es kann vermutct 
werden, daB bei solchen abnormen Reifeteilungen cine Plasmadurch- 
schniirung unterbleibt und Restitutionskernbildung eintritt. Es kann 
dann zur Bildung von diploiden Metaphasen II_kommen. Die Abb. 13 m 
und n zeigen zwei solcher diploider Kerne, in denen beide Heterochromen 
an ihrem kennzeichnenden Verhalten in der Interkinese (Abb. 13 m) 
und Prometaphase (Abb. 13 n) zu erkennen sind. 


6. Dictenidia bimaculata L. 


Die Chromosomen sind hier besonders groB und dick. In den Sper- 
matogonien sind 2 V-férmige und 1 ungleichschenkeliges Chromosomen- 
paar vorhanden, ferner 1 Paar kleiner, nicht immer leicht unterscheid- 
barer Heterochromosomen (Abb. 14a). Die groBen Chromosomen ahneln 
in den Léangenverhaltnissen ihrer Schenkel weitgehend denen von 
Dicranomyia trinotata. 

Von den Spermatogonien wurden lediglich friihe Metaphasen beob- 
achtet. Die groBen Chromosomen liegen paarweise nebeneinander, an 
den Spindelansaétzen eng verbunden. Die kleinen Chromosomen liegen 
meist nicht weit voneinander entfernt. 

Von der meiotischen Prophase sind nur wenige Stadien gefunden 
worden. In dem haufigen Pachytan erscheinen die gepaarten Chromo- 
somen als locker konturierte Faden (Abb. 14 b). Stellenweise sind der 
Konjugationsspalt sowie die Paarnatur der Chromomeren zu erkennen. 
Es sind zwei Nukleolen oder ein einziger groBer vorhanden, der wohl 
aus der Verschmelzung zweier kleinerer hervorgegangen ist. An ihm 
bzw. einem der getrennten Nukleolen liegen die kleinen Chromosomen, 
manchmal aber auch weit abseits von ihm. Diese abseitige Lage der 
kleinen Chromosomen ist kaum als Artefakt anzusehen, da diese Beob- 
achtungen haufig und an intakten Kernen gemacht wurden. Sie sind 
oft zu einem einzigen Chromatinklumpen verschmolzen. Wenn sie ge- 
trennt nebeneinander liegen, sind sie durch geringe GréBenunterschiede 
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meist unterscheidbar. Von den spateren Stadien der meiotischen Pro- 
phase sind in dem vorhandenen Material zu: wenige Bilder gefunden 
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Abb. 14 a—f. Dictenidia bimaculata. a Spermatogonie in Prometaphase. b Pachytankern. 
c spiite Prometaphase I, d Metaphase I, e mittlere Anaphase I, die kleinen Chromosomen 
liegen noch unbeteiligt in der Aquatorialplatte. f spite Anaphase I, die kleinen Chromo- 
somen auf der Wanderung zu entgegengesetzten Polen. a KES, B-A, FEULGEN. b—f KES. 


worden, als daB naher auf sie eingegangen werden kénnte. Anzeichen 
fiir irgendwelche Besonderheiten liegen aber keine vor. 

Aus einer Prometaphase, in der die ausgebildeten Tetraden parallel 
zur: Spindelachse orientiert werden, treten diese in das Stadium der 
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Metaphase I ein (Abb. 14¢ und d). Die kleinen Chromosomen ordnen 
sich mit Verzégerung in die Aquatorialplatte ein und zeigen in allem 
dasselbe Verhalten wie die von Phalacrocera. Die Tetraden der groBen 
Chromosomen zeigen Chiasmata, die in Zahl und Lage variieren. Nic 
sind aber mehr als 2 Chiasmata pro Tetrade zu finden. Es gibt Zellen, 
in denen jede Tetrade nur eines, andere Zellen in denen jede 2 Chiasmata 
aufweist. In den meisten Fallen tritt neben 2 offenen 1 ringférmige 
Tetrade auf. Die Chiasmata sind meist nicht terminalisiert. 

Die Anaphase I verlauft fiir die groBen Chromosomen normal, wahrend 
die kleinen zunachst unbeteiligt in der Aquatorialplatte liegen bleiben 
(Abb. 14e). Die proximalwarts der Chiasmata gelegenen Chromosomen- 
abschnitte kontrahieren sich unmittelbar nach der Trennung der Partner, 
so daB an den freien Armen friihanaphasischer Chromosomen nicht wie 
bei Dicranomyia noch einige Zeit die Lage der Chiasmata aus dem Unter- 
schied im Kontraktionsgrad der proximalen und distalen Abschnitte 
erschlossen werden kann. Die Chromatiden zeigen oft ausgepragte Ab- 
stoBung. Die kleinen Chromosomen lassen den Aquationsspalt als starke 
Quereinschniirung deutlich hervortreten. Sie bewegen sich erst, nachdem 
die groBen Chromosomen die Pole erreicht haben, aus der Aquatorial- 
platte heraus und zwar, wie bei Phalacrocera, nach verschiedenen Seiten 
(Abb. 14 f). Im Gegensatz zu Phalacrocera bleiben sie aber wahrend ihrer 
Wanderung kurz und gedrungen, was seine Ursache vielleicht darin hat, 
da8B die Spindel nur in ihrem aquatorialen Teil eine Einschniirung er- 
fahrt, die polwarts gelegenen Spindelabschnitte sich jedoch nicht ver- 
schmalern, sondern zusammen eine sanduhrartige Gestalt annehmen. 
Die kleinen Chromosomen erreichen den Tochterkern meist erst, wenn 
dieser bereits in die Telophase eingegangen ist. Die groBen Chromosomen 
verklumpen véllig und lassen in der Telophase I infolge starker Verquellung 
keinerlei klare Strukturen erkennen. Der Tochterkern ist meist in Rich- 
tung auf das in seiner Nahe liegende kleine Chromosom stielartig aus- 
gezogen. Nach einem ruhekernartigen Stadium treten die groBen Chromo- 
somen mit abgespreizten Schenkeln in den typischen Kreuzformen der 
Interkinese wieder hervor (Abb. 15a). Das kleine Chromosom liegt 
meistens zwischen ihnen, manchmal aber auch abseits im Plasma. In 
der Prometaphase II kann beobachtet werden, daB bei allen Chromo- 
somen auch an den Spindelansatzen eine AbstoBung erfolgt, wobei die 
AbstoBungsrichtung bei allen Chromosomen dieselbe ist. Bei den groBen 
Chromosomen verbindet dann ein feiner Faden die beiden auseinander- 
gewichenen Spindelansaétze (Abb. 15 b). Da von Dictenidia keine geeig- 
neten Schnittpraparate vorhanden waren, kann hier nicht entschieden 
werden, ob diese Erscheinungen vielleicht nur Artefakte darstellen. — 
Hierauf erfolgt die Einordnung der Chromosomen in die Aquatorial- 
platte, wobei die Chromatiden ein auffalliges Paarungesbstreben zeigen 
und ihre Schenkel sich dicht aneinander legen (Abb. 15c¢). Danach 
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setzt erneut eine an den Chromatidenenden beginnende AbstoBung ein 
(Abb. 15d), die zu dem charakteristischen Bild der Metaphase II fii 

(Abb. 15e). Das Verhalten der freien Arme der groBen Chromosomen 
ist hier wie in der folgenden Anaphase II (Abb. 15 f und g) das gleiche wie 
bei Dicranomyia. Dort, wo in der Metaphase zwei Arme die Paraliellage 
beibehalten hatten, haften sie in der Anaphase so lange aneinander wic 





Abb. 15 a—g. Dictenidia bimaculata. Spermatocyten Lf. a Interkinese. b frihe Pro- 

metaphase. c Paarungsstadium der Prometaphase. d Ubergang zur typischen Metaphase I]: 

die freien Schenkel stoBen sich, an den Enden beginnend, wieder ab. c Metaphase IT. f. & 
friihe Anaphase II in Seitenansicht. Alles KES. 


sie der anaphasische Zug noch nicht ganz erfaBt hat (Abb. 15 g rechts). 
Das kleine Chromosom teilt sich aquationell und verhalt sich wie die 
groBen. 


If. Atypische Spermatogenese. 

1. Penthetria holosericea Mrtc. 

In Ermangelung von Praparaten mit Spermatogonien sind der 
Chromosomensatz und die Mitose an Follikelzellen des Ovars unter- 
sucht worden. In der Metaphaseplatte sind 5 Chromosomenpaare in der 
fiir Dipteren kennzeichnenden Anordnung zu sehen (Abb. 16a und b). 
Man kann neben einem kleinen Paar 4 groBe Chromosomenpaare fest- 
stellen. 2 Paare der groBen sind V-férmig, ungleichschenkelig und in 
der Gré8e nicht unterscheidbar. Dic 2 anderen Paare sind stabférmig 
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und etwas verschieden lang. Die kleinen Chromosomen erweisen sich 
bei der Untersuchung des Mitosezyklus als Heterochromosomen. In 


den Follikelzellen lassen sich keinerlei GréBenunterschiede zwischen 
ihnen feststellen. Ihre Form geht besser aus der Anaphase der Mitose 
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Abb. 16 a—m. Penthetria holosericea. Mitose, Follikelzelle. a, b Metaphaseplatten in Pol- 
ansicht. c, d Anaphase in Seitenansicht (bei d die Heterochromosomen schwarz, die Auto- 
somen nur umrandet). e, f Ruhekerne; bei e ein groBer, bei f zwei groBe Chromatinkérper, 
die die bei e verschmolzenen, bei f getrennten Heterochromosomen darstellen; in beiden 
Kernen noch je 2 kleinere heterochromatische Kérper sichtbar, die den stabférmigen 
Chromosomen angehéren. g mittlere Prophase. h, i spite Prophase. k—m aus gleichen 
Stadien herausgezeichnete Heterochromosomen im Verlaufe ihrer AbstoBung. Alles KES, 
FEULGEN. . 


hervor (Abb. 16 c und d), in der auch die Gestalt der tibrigen Chromo- 
somen klar hervoritritt. Hier wird deutlich, da8 die Heterochromosomen 
stark ungleichschenkelig, fast stabférmig sind und der kleine Schenkel 
als proximales Képfchen erscheint. Bei der Bildung des Ruhekerns 
bleiben die kleinen Chromosomen kompakt und sitzen schlieBlich als 
getrennte oder zu einem Klumpen verschmolzene Chromatinkérprer an 
dem achromatischen Nukleolus (Abb. 16e und f); der Nukleolus ist 
infolge FruteEn-Farbung nicht sichtbar, seine Lage ist aber durch die 
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groBe Lichtung angezeigt.) Ferner sind noch zwei kleine heterochromati- 
sche Stiicke am Nukleolus zu beobachten, die, wie sich bei der Betrachtung 
des Pachytins zeigen wird, je einem anscheinend heterochromatischen 
Ende der stabférmigen Chromosomen entsprechen. In der Prophase 
treten die groBen Chromosomen als 4 stark tordierte Strange hervor 
(Abb. 16 g). An dem streckenweise sichtbaren Paarungsspalt 14Bt sich 
die Paarnatur der Strange erkennen, deren jeder aus den beiden Homo- 
logen besteht. Die kleinen Chromosomen liegen ebenfalls, aber weniger 
gestreckt nebeneinander und weisen stark verdickte Mittelabschnitte 
auf. An diesem, aber ganz besonders an einem ihrer schmalen End- 
abschnitte sind sie gepaart. In der spaiten Prophase sind die Relations- 
spiralen bei den Autosomen wieder verschwunden, und die Partner 
stoBen sich an den meisten Stellen ab (Abb. 16h). SchlieBlich bilden 
sie ungefahr parallel nebeneinander liegende Doppelstrange, die sich nur 
noch an wenigen Stellen, stets aber an den Spindelansitzen, beriihren 
und korrespondierende Verdickungen aufweisen kénnen (Abb. 16 i). Die 
kleinen Chromosomen zeigen im Laufe dieser Entwicklung keine Form-, 
sondern nur Lageveranderungen. Fast nie sind ihre ,,Képfchen“ und die 
halsartig verschmalerten Abschnitte, an denen diese sitzen, gepaart; 
sie spreizen sich meist weit auseinander (Abb. 16k). Die mittleren Teile 
stoBen sich ebenfalls meist im Laufe der Prophase ab, wahrend die 
Endabschnitte oft auch noch in der fortgeschrittenen Prophase eine 
Paarung aufweisen (Abb. 161). Spiater sind die kleinen Chromosomen 
nur noch an den Enden miteinander verbunden (Abb. 16i), bis sie sich 
schlieBlich ganz voneinander lésen (Abb. 16m). Die groBen Chromo- 
somen kontrahieren sich mit fortschreitender Prophase. Die schlieBlich 
nur noch an den Spindelansitzen verbundenen Partner trennen sich 
voneinander, womit das Stadium der Metaphase wieder erreicht ist. 

Die meiotische Prophase in den Spermatocyten nimmt in ihren 
mnittleren und spaiten Entwicklungsabschnitten einen von allen oben 
beschriebenen Formen abweichenden Verlauf. Das friiheste der beob- 
achteten Stadien ist das Pachytain (Abb. 17a). Es gleicht im Habitus- 
dem von Dictenidia. 4 Pachytén-Chromosomen sind vorhanden und 
1 Nukleolus,.dem die beiden kleinen Chromosomen als kontrahierte 
Chromatinkérper einzeln oder verschmolzen ansitzen. Am Nukleolus 
sind ferner 2 Chromosomen mit einem Ende befestigt, das starker gefarbt 
ist. Auf Grund struktureller Merkmale, die im spateren Verlauf sichtbar 
werden, erweisen sie sich als die stabférmigen Chromosomen, und es kann 
vermutet werden, daS sie mit ihrem kurzen Schenkel dem Nukleolus 
angeheftet sind. Alle Pachytaén-Chromosomen zeigen durchgehend den 
Konjugationsspalt und zahlreiche Chromomerenpaare in ihrem Verlauf. 
Der Nukleolus verliert mit fortschreitender Kernentwicklung an Um- 
fang. Die kleinen Chromosomen liegen von ihm losgelést im Kernraum 
(Abb. 17 b). An ihnen wird der kleine képfchenartige Schenkel deutlich, 
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der fiir die Anaphase der Mitose oben beschrieben wurde. Wahrend 
der Auflésung des Nukleolus kontrahieren sich die groBen Chromosomen 
immer mehr und lassen den Konjugationsspalt noch deutlicher hervor- 
treten (Abb. 17 c). An einem von ihnen ist, ungefaéhr median, eine auf- 
fallige Liicke zu sehen, die dem Spindelansatz entspricht. Ein anderes 
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Abb. 17 a—e. Penthetria holosericea. Spermatocyten. Stadien der meiotischen Prophasce- 
a spites Pachytin; Heterochromosomen als Chromatinkérper am Nukleolus sitzend (das 
kleinere ist blasser wiedergegeben, weil es an der Unterseite des Nukleolus liegt); zwei Chro- 
mosomen mit einem heterochromatischen Ende gleichfalis dem Nukleolus angeheftet. b fort- 
geschrittenes Stadium, Nukleolus in Auflésung begriffen, Heterochromosomen losgelést 
und strukturiert. c noch spiteres Stadium mit stirker kontrahierten Chromosomen und 
einem Rest des Nukleolus. d spitprophasisches Stadium der Meiose, in dem eine weitere 
Kontraktion der Chromosomen erfolgt ist und ihr 4-Strang-Zustand hervortritt. e spites 
prophasisches Stadium der Meiose, Ubergang zur Prometaphase; AbstoBung an den Spindel- 
ansitzen der stabférmigen Chromosomen besonders deutlich. Alles KES. Bei ¢ -><. 


Chromosom zeigt in seinem Mittelabschnitt zwei Einschniirungen, 
zwischen deren in jedem Partner ein runder Chromosomenabschnitt 
liegt. Eine der Einschniirungen ist eine sekundare, die andere entspricht 
dem Spindelansatz. Diese beiden strukturell unterscheidbaren Faden- 
paare sind die der V-férmigen Chromosomen; sie lassen sich gut von 
denen der stabférmigen unterscheiden, die keine Einschniirungen auf- 
weisen. Nach weiterer Kondensierung schlieBt sich ein Stadium an, 
in dem in jedem Partner ein Spalt sichtbar wird (Abb. 17d), also ein 
Vierstrangstadium, das wohl schon eher begonnen hat, sich aber nicht 
nachweisen lie8. Es erfolgt hier nun keinerlei AbstoBung der Chromo- 
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somenabschnitte. Auch an den Spindelansitzen bleiben die Partner 
vereinigt. Das zeigt sich besonders eindeutig an dem stabférmigen 
Chromosomenpaar mit dem oben beschriebenen képfchenartigen Schenkel 
(Abb. 17d rechts). Waren die Spindelansatze auf diesem Vierstrang- 
stadium der Chromosomenpaare auseinander gewichen, dann miiBte das 
K6pfchen in 2 voneinander getrennten Teilen erscheinen. Statt dessen 
14Bt sich zwischen den beiden Partnerképfchen noch nicht einmal immer 
der Konjugationsspalt erkennen, was anscheinend seinen Grund in der 
Kiirze der Képfchen und ihrer unmittelbaren Nachbarschaft mit den 
eng verbundenen Spindelansatzen hat. Erst in einem spateren, der 
Metaphase vorausgehenden Stadium, das zeitlich etwa dem der Diakinese 
bei typischen Meiosen vergleichbar ist — das Diplotan in seiner normalen 
Erscheinungsweise fallt hier also véllig aus — tritt eine AbstoBung der 
Spindelansatzstellen ein, die an den stabférmigen Chromosomenpaaren 
am deutlichsten in Erscheinung tritt (Abb. 17 e). Die vordem eng ver- 
bundenen képfchenartigen kleinen Schenkel am Spindelansatz des einen 
stabfoérmigen Chromosomenpaares sind jetzt weit voneinander getrennt 
{in der Abb. rechts). Auch das andere stabférmige Chromosomenpaar, 
das kein so groBes Képfchen am Ansatz tragt, ]4Bt deutlich die Ab- 
stoBung der Spindelansétze erkennen (in der Abb. links). An den kleinen 
Chromosomen macht sich ebenfalls eine, wenn auch geringe, Gestalts- 
veranderung bemerkbar. Das eine ihrer Enden, das vordem ein ,,Képf- 
chen“ trug, erscheint jetzt verbreitert und quer abgesetzt. Es ist nicht 
ausgeschlossen, daB die hier subterminal gelegenen Spindelansatze eine 
AbstoBung zeigen. Es wiirde sich hier dann jedoch um eine aquationelle 
Spaltung handeln. Am Spindelansatz der V-férmigen Paare erscheint 
zwischen den Partnern ein gréBerer. Zwischenraum. Die AbstoBungs- 
richtungen bei den beiden stabférmigen Chromosomen scheinen, wenigsten 
nach den Befunden an Quetschpraparaten, verschiedene zu sein und erst 
spater als Folge einer prometaphasischen Orientierung iibereinzustimmen. 
In den vorliegenden Schnittpraparaten waren die betreffenden Stadien 
nicht vorhanden, weshalb sich hier keine sicheren Angaben machen lassen. 
Die noch ziemlich gestreckten Gemini ordnen sich in die Aquatorial- 
platte der Metaphase I ein (Abb. 18 a). Dabei beginnt die Orientierung 
an den Spindelansatzen, wie es sich nach der Gestalt der stabférmigen 
Chromosomen in der Abbildung vermuten laéBt. Sie erreichen erst jetzt 
ihre maximale Kontraktion und haben dann ein gedrungenes Aussehen. 
Die Homologen sind in ihrer gesamten Lange eng gepaart, lassen aber 
den Konjugationsspalt deutlich hervortreten. Der Aquationsspalt ist 
nicht mehr sichtbar, aber die Partner erscheinen im Querschnitt bei 
Endansicht breit oval. An den V-férmigen Chromosomen tritt keine 
AbstoBung ihrer Spindelansatze ein. Diese zeigen sich durch eine starke 
Quereinschniirung an, so daB diese Gemini in Seitenansicht vierteilig 
erscheinen. Die stabférmigen Chromosomen sind von ihnen durch die 
Lage ihres Spindelansatzes auffallend unterschieden. Es tritt im Verlaufe 
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ihrer Schenkel keine Querschniirung auf, dagegen die schon oben be- 
schriebene deutliche AbstoBung an ihren Enden. Hier fallen besonders 
die kleinen Endképfchen auf, und es 14Bt sich feststellen, daB bei beiden 


stabférmigen Chromosomen solche vorhanden sind. Der Abstand der 
Spindelansatze bei den Gemini der stabférmigen erscheint gréBer als es 
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Abb. 18 a—h. Penthetria holosericea. Spermatocyten in der 1. Reifeteilung. a Metaphase I 
Das linke stabférmige Chromosom liegt etwas schrag zur Bildebene; das gréGere der Hetero- 
chromosomen ist noch nicht ganz in die Aquatorialplatte eingeriickt. b friihe, c mittlere, 
d spite Anaphase lI, e, f dasselbe, die kleinen Chromosomen auf dem Wege zu den Polen 
x friihe und spite Telophase I (kappenartige Anordnung des Chromatins). Alles KES. 


bei den V-férmigen ihrem Aussehen nach zu schlieBen ist. Vielleicht 
findet dieses unterschiedliche Verhalten seine Begriindung darin, daB die 
Spindelansaitze der stabférmigen Chromosomen beim Auseinander- 
streben den Widerstand von nur einem, bei den V-férmigen den von 
zwei Schenkelpaaren zu iiberwinden haben. Die Einordnung der kleinen 
Chromosomen in die Aquatorialplatte geht mit derselben Verzégerung 
vor sich, wie sie auch fiir die kleinen Chromosomen von Phalacrocera 
und Dictenidia kennzeichnend ist. Ein Képfchen tritt bei ihnen nicht 
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hervor. Sie lassen jegliche Orientierung zueinander vermissen und liegen 
in der Metaphase in von Fall zu Fall ganz verschiedenen Abstainden 
voneinander. Die auffalligsten Merkmale der Gemini sind das Fehlen 
jeglicher Anzeichen fiir das Vorhandensein von Chiasmata und die auch 
jetzt noch nicht eingetretene AbstoBung der Partner. Das Auseinander- 
weichen der Spindelansatze fiihrt bei weitem nicht zu solchen Abstanden, 
wie sie zwischen den Spindelansatzen der Chiasmata besitzenden Tetraden 
typischer Meiosen erreicht werden. 

Die Anaphase I setzt fiir alle groBen Chromosomen gleichzeitig ein 
(Abb. 18 b). In allen beobachteten Anaphasen sind UnregelmaBigkeiten 
in der Lage der Tetraden bzw. sich trennender Partner in der Aquatorial- 
ebene vorhanden, wie sie auch schon in vielen Metaphasen I auftreten, 
wo sich die Tetraden manchmal in verschiedener Hohe, in ihrer Liangs- 
erstreckung aber stets parallel zur Aquatorialplatte einstellen. Es ist 
in Ermangelung von Schnittpriparaten hier nicht zu entscheiden, ob 
diese Abweichungen real sind oder durch die Technik (Quetschpraparate) 
hervorgerufen wurden. Bei der Trennung der Partner bleiben diese 
so lange an den distalen Abschnitten zusammen als der anaphasische Zug 
hier noch nicht wirksam wird. Im Gegensatz zu dem Verhalten in der 
typischen Meiose bleiben die Chromatiden der an die Pole wandernden 
Chromosomen fest miteinander verbunden. Die kleinen Chromosomen 
verharren wahrend der friihen und mittleren Anaphase I in der Aqua- 
torialplatte (Abb. 18 c und d) und bewegen sich erst — und zwar nach 
verschiedenen Seiten — nachdem die groBen Chromosomen an den Polen 
angelangt sind (Abb. 18 e und f). In der Regel erreichen sie die groBen 
Chromosomen so friih, daB sie mit diesen gemeinsam in die Telophase 
eingehen (Abb. 18 g). Manchmal vereinigen sie sich mit ihnen aber erst 
in weit fortgeschrittener Telophase. Die telophasische Auflockerung 
beginnt vorzugsweise an den Chromosomenenden (Abb. 18h). Die 
Chromosomen verschmelzen hierbei zu einer Chromatinmasse, die sich 
kappenférmig ausbreitet und im Zuge der Auflockerung nach und nach 
iiber die gesamte Innenseite der sich bildenden Kernmembran verteilt. 
Das hierauf folgende kurze erste Stadium der Interkinese fihrt nicht 
zur volligen Auflockerung, wobei das Heterochromosom sich von den 
Autosomen nicht unterscheidet. Hierauf folgt das typische Stadium der 
spiten Interkinese (Abb. 19a), das durch eine erneute Kondensierung 
des Chromatins erreicht wird. Das Heterochromosom zeichnet sich 
durch verfriihte Verdichtung aus; es 14Bt deutlich einen Spalt erkennen. 
Die groBen Chromosomen bestehen aus zwei Chromatiden, die an vielen 
Abschnitten gepaart sind. Der fortschreitende KondensationsprozeB 
scheint nicht alle Chromosomenabschnitte gleichmaBig zu erfassen 
(Abb. 19 b). Es wechseln Lichtungen, diinne Stellen und knotenartige 
Verdickungen miteinander ab, und die Gré8enverhiltnisse der Chromo- 
somen sind manchmal als Folge verschiedenen Verdichtungsgrades ab- 
weichend vom normalen Bild. Nach weiterer Kontraktion erscheincn 
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alle Chromatidenstrecken gepaart — eine Ausnahme macht nur das 
Endstiick eines Schenkels eines der V-férmigen Chromosomen, das auch 
nach AbschluB der Interkinese, selbst noch in der Metaphase IT, dieses 
Ausnahmeverhalten zeigt. Wie aus dem Bild der spiten Interkinese 
(Abb. 19c) hervorgeht, handelt es sich hierbei um den distal der sekundaéren 
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Abb. 19 a—i. Penthetria holosericea. a mittlere, b, c spite Interkinese. d Metaphase II. 
e friihe, f mittlere Anaphase II. g diploide Spermatocyte II in einsetzender Anaphasc. 
h Telophase II (kappenférmige Ausbreitung des Chromatins). i Spermatidenkern. Alles KES. 


Einschniirung gelegenen Abschnitt desjenigen V-férmigen Chromosoms, 
das durch diese sekundére Einschniirung strukturell gekennzeichnet 
ist. Der allgemeine Habitus der Chromosomen der spaten Interkinese 
gleicht demjenigen der Chromosomen des Stadiums vor der Prometa- 
phase I, abgesehen davon, daB sie jetzt etwas starker kontrahiert sind 
und nur mehr einen (den Aquations-) Spalt aufweisen. Das kleine Chromo- 
som erscheint sogar in genau der gleichen Gestalt wie dort. 

In der Metaphase II sind alle Chromosomen maximal kontrahiert 
(Abb. 19d). Das besondere Merkmal der Chromosomen dieses Stadiums, 
das sie von denen aller oben beschriebenen Falle unterscheidet, ist das 
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Ausbleiben jeglicher AbstoBung der Chromatidenstrecken. Die Chroma- 
tiden sind nicht nur am Spindelansatz, sondern auf ihrer ganzen Lange 
eng gepaart, abgesehen von der schon in der spaéten Interkinese erwahnten 
AbstoBung eines distalen Abschnittes (Abb. 19d, 2. Chromosom von 
rechts). 

Die Anaphase II (Abb. 19e und f) ist ein Abbild der Anaphase I 
mit verkleinerten Chromosomen. Die Chromosomen zeigen dasselbe Ver- 
halten wie dort, nur mit dem Unterschied, daB das kleine sich jetzt 
normal verhalt und sich in die beiden Spaithalften teilt. Die Telophase II 
aihnelt der Telophase I ebenfalls, indem sich das Chromatin wie dort 
kappenférmig ausbreitet und auflockert (Abb. 19 h). Nach gleichmaBiger 
Verteilung des Chromatins iiber die Innenfliche der Kernmembran 
tritt der Spermatidenkern in ein ruhekernartiges Stadium ein (Abb. 19 i). 

Diploide Metaphasen II konnten haufig beobachtet werden (Abb. 19 g), 
aber iiber die Ursache ihrer Bildung lassen sich nach den bisherigen 
Untersuchungen keine Aussagen machen. 


2. Scatopse notata Muic. und unbestimmte Scatopside. 

Fir Scatopse notata lagen Praparate nicht in geniigender Anzahl vor, um die 
Spermatogenese ausreichend darzustellen. Die cytologischen Verhiltnisse dieser 
Form gleichen aber denen einer unbekannten Scatopside, von der alle Stadien 
vorgelegen haben in allen beobachteten Einzelheiten, so daB beide Arten gemeinsam 
behandelt werden kénnen. 

Die Chromosomen gehGéren zu den kleinsten der hier beschriebenen 
und setzen sich aus 5 Paaren stabchenférmiger Autosomen und 
1 Paar punktférmiger Heterochromosomen zusammen (Abb. 20a). Von 
den Stabchenpaaren kann nur eines durch seine etwas gréBere Lange 
erkannt werden (in der Abb. links). Die anderen lassen sich wegen 
ihrer ziemlich gleichen GréBe nicht voneinander unterscheiden. Die 
Heterochromosomen sind von auBerordentlicher Kleinheit. In den 
Spermatogonien sind sie ungleich groB ; im Weibchen sind zwei der gréBeren 
vorhanden. Man kann sie daher als Geschlechtschromosomen ansehen. 
Das kleine von ihnen, das Y, liegt an der Grenze der Sichtbarkeit. Seine 
Spalthalften sind, z. B. in der Anaphase II, mit Hilfe der angewandten 
Methoden nicht mehr nachweisbar. 

Die Untersuchungen der Spermatogonien sind durch die Kleinheit 
der Chromosomen betrachtlich erschwert. Soweit sie durchgefiihrt 
werden konnten, ergeben sich keine Besonderheiten fiir den Ablauf der 
Teilungen. Im Ruhekern ist kein Heterochromatin zu entdecken. Ein 
Nukleolus ist vorhanden. 

Die jungen SpermatocytenI sind durch ein reichliches Plasma- 
wachstum und starke Zunahme des Kernvolumens gekennzeichnet. 
Die Meiose gleicht im Typus derjenigen von Penthetria. Technische 
Schwierigkeiten bieten sich aber beim Studium der friihprophasischen 
Stadien. Es ist kein Pachytiin wie bei Penthetria zu erkennen, sondern 
das Chromatin erscheint als zartes bei Behandlung nach FErULGEN 
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ungefarbtes Netzwerk. Spater kondensiert es sich zu 5 blaB gefarbten 
Schollen, die sich, nachdem der Nukleolus verschwunden ist, verdichten 
(Abb. 20 b). Dieser ist als groBer unregelmaBig konturierter Kérper im 
Zentrum des Kernes oder wenig exzentrisch gelegen und erscheint im 
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Abb. 20 a—m. Scatopse notata-und unbestimmte Scatopside. a Spermatogonie, Metaphase 
in Polansicht. b Schollenstadium der meiotischen Prophase. c Hervortreten der Gemini 
in der fortgeschrittenen Prophase; die fadenférmigen Zentren mit je 2 diimnen GeiBeln. 
d spateres Stadium; der Konjugationsspalt bei den Autosomen sichtbar; Geschlechts- 
chromosomen im Kern unten gelegen. e Prometaphase I, Orientieren der Gemini in der 
Spindel. f (spite?) Metaphase I. g,h spite AnaphaseI; das Y in g oben strichférmig 
ausgezogen. i Seitenansicht, k Polansicht einer Spermatocyte in der Metaphase II. 1 spate 
Metaphase II (oder beginnende Anaphase?). mfrithe Anaphase II. Die Zellkonturen sind 
nirgends mitgezeichnet, da die Zellen auBergewéhnlich gro8 sind. Die Gei8eln sind nur 
in ec und e, und zwar nur soweit eingezeichnet als sie mit Sicherheit verfolgbar waren. 
d, f, g S. notata, alle iibrigen unbestimmte Scatopside. a, i—m KES, FEULGEN. b, c, e 
Schnittpriparate (8-10 «), B-A, HEMDENHAIN. d, f, g CARNOY-KES nach BAUER (mdl.). 
h KES. 


weiteren Verlauf zerkliiftet oder in mehrere Brocken zerfallen. Die Chro- 
matinschollen liegen zufallig verteilt der Innenseite der Kernmembran 
an. Aus ihrer Zahl 1a8t sich schlieBen, daB sie die 5 Autosomenpaare 
darstellen. Unter weiterer Kondensierung bilden sie sich zu 5 Gemini 
um, die jetzt sich dunkler firbende Chromatinkérper von unregelmaBiger 
Fadengestalt darstellen (Abb. 20c). Jetzt sind auch die Geschlechts- 
chromosomen nachweisbar, die dicht nebeneinander liegen. In einem 
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noch spateren Stadium (Abb. 20d) 148t sich erkennen, da8 die Gemini 
aus zwei langsgepaarten Partnern bestehen; der Konjugationsspalt tritt 
deutlich in Erscheinung (Abb. 20d). Infolge der Kleinheit der Chromo- 
somen ist nicht nachzuweisen, ob in diesem Stadium bereits eine Spaltung 
der Partner vorhanden ist oder wann sie eintritt, aber die Dicke der 
Partnerchromosomen spricht wohl dafiir, daB sie bereits stattgefunden 
hat. Es setzt nun eine AbstoBung der Spindelansatze ein, wobei die Chro- 
mosomenpaare noch zufallig angeordnet liegen und die AbstoBungs- 
richtungen verschieden sind. In der nun folgenden Prometaphase I 
orientieren sich die Gemini derart, da die Verbindungslinien ihrer 
Spindelansatze in parallele Lage kommen. Sie riicken an der jetzt er- 
scheinenden Spindel in die Aquatorialplatte ein, womit das Stadium der 
Metaphase I erreicht ist. Im gesamten Verlauf der meiotischen Prophase 
treten die Geschlechtschromosomen niemals getrennt voneinander, 

- sondern stets dicht nebeneinander liegend oder zu einem einzigen Kérper 
verschmolzen auf. In der Prometaphase erscheinen sie stets einer gemein- 
samen Spindelfaser so angeheftet, daB das eine Chromosom dem einen, 
das andere dem anderen Pol zugekehrt liegt. 

Die Chromosomen der Metaphase I (Abb. 20 f) bieten genau dasselbe 
Bild wie die stabchenfrémigen Chromosomen von Penthetria. Die Partner 
sind nur an den Spindelansaétzen und den angrenzenden proximalsten 
Abschnitte auseinandergezogen, im iibrigen aber bis zu den Enden hin 
gepaart. Der Konjugationsspalt ist iiberall sichtbar. Nichts deutet 
auf das Vorhandensein von Chiasmata hin. Die AbstoBung der Spindel- 
ansatze ist starker als in der Prometaphase. Die proximalen Abschnitte 
sind zu einem langen diinnen Hals ausgezogen. Die Geschlechtschromo- 
somen liegen in der spaéten Metaphase schon den Polen genahert sich 
genau gegeniiber. [hr Abstand ist etwas gréBer als der, den die Spindel- 
ansatze der Autosomen aufweisen. Als Ursache dieser konstanten Lage- 
beziehung muB eine konstante Prophasepaarung angenommen werden. 

Die Anaphase I beginnt nicht immer gleichmaBig bei allen Chromo- 
somen. Oft sind einige noch im Metaphasezustand, wahrend andere 
bereits in Dyaden getrennt auf dem Wege zu den Polen sind. AuBerdem 
liegen die einzelnen Dyaden wahrend der friihen Anaphase haufig in 
recht verschiedener Héhe ahnlich wie bei Penthetria. Die Trennung der 
Partner beginnt an den proximalen Abschnitten und ergreift allmahlich 
die distalen Teile, bis auch die Enden, an denen sie zuletzt noch 
verbunden sind, sich voneinander lésen. Die Geschlechtschromosomen ver- 
teilen sich reduktionell gem&B ihrer metaphasischen Einstellung. In der 
spdten Anaphase (Abb. 20 g und h) findet man die Chromosomen wieder 
in ziemlich gleicher Héhe auf der Spindel. An den Polen angelangt, 
verkleben sie miteinander. Eine Auflockerung in der Telophase und 
Bildung eines ruhekernartigen Kernes konnte nicht beobachtet werden. 
Wahbrend sich um sie und den sich in ihrer Umgebung ansammelnden 

Kernsaft eine Membran bildet, bleiben sie kontrahiert und liegen dieser 
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an der polwarts gewandten Innenflache an. Spater lésen sich die Chromo- 
somen wieder voneinander, ihren Kontraktionsgrad beibehaltend, und 
verteilen sich iiber die Innenseite der Kernmembran. 

Es ist kein Interkinesestadium beobachtet worden, in demi die sonst 
typischen Figuren auftreten. Vielmehr erscheinen die Chromosomen 
stets kompakt; in diesem Zustand treten sie auch in die Prometaphase TI 
ein und wandern zur Aquatorialplatte. 

In der Metaphase II (Abb. 20i und k) verhalten sich die Autosomen 
anscheinend ahnlich wie die von Penthetria. Trotz ihrer Kleinheit und 
weitgehenden Kontraktion la8t sich erkennen, daB sich die Spalthalften 
nicht abstoBen, sondern in ganzer Lange weiterhin gepaart sind. Unklar 
bleibt es, ob die Spindelansaitze zusammenbleiben wie bei Penthetria. Hin- 
sichtlich der Geschlechtschromosomen sind Metaphaseplatten mit einem 
X und solche mit einem Y zu erwarten. Es lassen sich solche mit nach- 
weislichem Y-Chromosom nicht finden, wohl aber Platten, in denen gar 
kein Geschlechtschromosom zu sehen ist (Abb. 201i). Es ist méglich, 
daB letztere deshalb auftreten, weil sie ein Y besitzen, dessen Spalt- 
halften schon etwas auseinandergeriickt sind und infolge ihrer Kleinheit 
unterhalb der Sichtbarkeitsgrenze liegen. In den ganz friihen Ana- 
phasen IT mit einem X kann beobachtet werden, daB dessen Spalthalften. 
die gerade noch sichtbar sind, schon ziemlich weit auseinander liegen, 
cntsprechend den Spindelansaétzen éiniger Autosomen (Abb. 20m). Die 
Weiterentwicklung des telophasischen Kernes ist wegen der geringen 
GréBe der Chromosomen nicht genau zu analysieren. 

Abweichungen vom normalen Verlauf der Reifeteilungen und das 
Auftreten diploider Spermatocyten II sind nicht beobachtet worden. 
Bemerkenswert ist das auBergewohnliche Chromatin-Plasma-Verhaltnis 
in den reifenden Keimzellen. Wahrend die Chromatinmenge pro Zelle 
in den Spermatogonien die gleiche ist wie in den Spermatocyten, besteht 
ein auffallender Unterschied zwischen den Plasmavolumina. Im Laufe 
der Wachstumsphase nehmen diese in einem solchen MaBe zu, daB 
riesige Zellen entstehen, in denen sich die in den Reifeteilungen begrif- 
fenen Chromosomen ungewohnlich klein ausnehmen. Es zeigen sich 
ferner eine Reihe anderer Besonderheiten, die eine gesonderte Darstellung 
in einer spateren Arbeit angeraten sein lassen. Hrwahnt sei hier dic 
sehr friihzeitige Anlage der Spermiengeifel in der Wachstumsphase. 
Bereits wihrend der Kondensierung der oben beschriebenen 5 Schollen ° 
in der wachsenden Spermatocyte I sind die 4 GeiBeln der aus dieser Zelle 
spiter hervorgehenden 4 Spermatozoen ausgebildet (Abb. 20c). Sie 
entspringen zu je zweien an den beiden Centrosomen, die in der Ab- 
bildung schon an zwei entgegengesetzte Pole geriickt sind, von denen 
aus sie spater die erste Reifungsspindel (Abb. 20 e) bilden. In der Inter- 
kinese erfolgt mit der Trennung der Zentren die Trennung der Doppel- 
geiBeln. Von den Polkérperchen der 2. Reifungsspindel geht dement- 
sprechend nur eine GeiBel aus. 
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Anhang. 


Thaumalea testacea Ronv. 

Diese Form stellt hinsichtlich der Chiasmabildung einen nicht ein- 
deutigen Fall dar. Den Chromosomensatz zeigt die Metaphase einer 
Spermatogenie (Abb. 21 a). Er besteht aus 2 Paaren etwas verschieden 
groBer V-férmiger Chromosomen und 1 Paar punktférmiger Hetero- 
chromosomen, die sich auf Grund der Untersuchung von Oogonien als 
Geschlechtschromosomen erwiesen. Das kleinere der Autosomen ist 
nahezu gleichschenkelig, das gréBere besitzt etwas verschieden lange 
Schenkel. Das Y ist so klein, daB es in den Spermatocyten oft unsichtbar 
bleibt. 

Die Spermatogonien sind nicht eingehender untersucht worden, da 
sie keine Besonderheiten aufweisen. 

Die friiheste der beobachteten meiotischen Phasen ist das Pachytan 
(Abb. 21 b). Die Chromosomen sind bukettartig angeordnet, die Ge- 
schlechtschromosomen liegen am Bukettpol. Im Lauf der Weiterent- 
wicklung verkiirzen sich die beiden Autosomen unter Kontraktion. 
an der sich anfangs die spindelansatznahen Abschnitte nicht beteiligen 
(Abb. 21 c). “Wenn die Spiralisation auch diese erfaBt hat, sind sie im 
Verlauf der Faden, die den Konjugationsspalt jetzt deutlich erkennen 
lassen, nicht mehr festzustellen. Bald aber treten sie wieder hervor 
(Abb. 21 d), indem an ihnen eine AbstoBung der Partner einsetzt, der 
aber nur die unmittelbar angrenzenden Teile folgen. An den sich weiter 
verdichtenden und verkiirzenden Paaren ist manchmal auch an den 
Enden eine voriibergehende AbstoBung zu beobachten (Abb. 21 e). 
Wiahrend der Verdichtungs- und AbstoBungsprozeB an den proximalen 
Abschnitten verzégert ist, eilt er an den iibrigen Teilen wiederum voraus, 
so daB die Spindelansatzstellen schlieBlich nur noch als Lichtung hervor- 
treten, indem die Breite der kontrahierten Schenkel jetzt dem bei der 
AbstoBung erreichten Abstand der Spindelansatze entspricht (Abb. 21 f). 
is tritt nun eine Phase ein, in der die proximalen Abschnitte den Vor- 
sprung der tibrigen im Ablauf der Spiralisation aufholen und schlieBlich 
denselben Verdichtungsgrad aufweisen wie diese (Abb. 21 g). Es macht 
sich,am Ende dieses Vorganges eine AbstoBung an den Spindelansatzen 
bemerkbar, die langsam fortschreitet und mit der eine Orientierung der 
Gemini in der sich bildenden ersten Reifungsspindel einhergeht (Abb. 21 h 
und i). Man kann annehmen, da8 damit die Prometaphase I erreicht ist. 

Der Ubergang in die Metaphase I (Abb. 21k) erfolgt unter weiterer 
Kontraktion, maximaler AbstoBung der Spindelansitze und dem Ein- 
riicken der Paare in die Metaphasenplatte. Die Gemini haben meist 
eine etwas eckige Ringform, wobei zwischen den Partnern eine ziemlich 
weite Lichtung auftritt, wie sie fiir Tetraden in typischen Meiosen kenn- 
zeichnend ist. Die distalen Abschnitte der Chromosomenpaare liegen 
manchmal noch parallel aneinander, wie es in Abb. 20 k links dargestellt 
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ist. Meist trifft das aber nur fiir die 4uBersten Enden zu. Es kann weder 
aus dem Verhalten der Gemini in der Prophase, noch aus ihrem metapha- 
sischen Aussehen mit Bestimmtheit auf das Vorhandensein oder Fehlen 
von Chiasmata geschlossen werden. Der Vergleich der Prophase mit der 
der oben behandelten Formen wiirde fiir ein Fehlen von Chiasmata 
sprechen, die Gestalt der Chromosomenpaare in der Metaphase kénnte 
dagegen Chiasmata vermuten lassen. ‘ 
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Abb. 21.a—p. Thaumalea testacea. a Metaphaseplatte einer Spermatogonie. b Pachytién. 
c postpachytiénes Verdichtungsstadium. d, e erstes AbstoBungsstadium. f daran anschlie- 
GBendes Verdichtungsstadium. g Einsetzen eines zweiten AbstoBungsstadiums mit weiter 
fortschreitender Verdichtung. h, i Prometaphase I. k Metaphase I. 1 friihe, m spite Ana- 


phase I. n Interkinese. o Metaphase II. p Anaphase II. a KES. B-A, FEULGEN. b—p 
KES. Bei k <—. 


Die friihe Anaphase I (Abb. 211) ahnelt derjenigen von Penthetria, 
und das Verhalten der Chromosomen in der spaiten Anaphase unter- 
streicht diese Ubereinstimmung durch das Nichtauseinanderspreizen 
der Spalthalften (Abb. 21m). Indessen macht die spate Interkinese 
wieder denselben Eindruck wie die entsprechenden Stadien bei Chiasmata- 
bildenden Formen (Abb. 21 n; Geschlechtschromosomen verdeckt). Es 
treten typische Kreuze auf. 

Auch die Metaphase II (Abb. 21 0) weist in diese Richtung, indem 
sich eine deutliche AbstoBung der Schenkel beobachten 148t. In der 
Anaphase II (Abb. 21 p) zeigen sie dasselbe Verhalten wie bei Dicranomyia 
Die Entscheidung iiber das Vorhandensein von Chiasmata kann also 
auf Grund der vorliegenden Ergebnisse nicht getroffen werden. 

Das Verhalten der Geschlechtschromosomen ist in der Wachstums- 
phase dasselbe wie bei denen von Scatopse. Sie liegen entweder dicht 
benachbart nebeneinander (Abb. 21 b, d und f) oder sind miteinander 
verschmolzen (Abb. 21 c¢, e, g—k). In den Reifeteilungen zeigen sie 
andere Verhiltnisse, deren Klarung infolge der Kleinheit der Chromo- 





—— 
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somen erschwert ist. In der Pro- und Metaphase lieB sich in den vor- 
liegenden Praparaten nur das X erkennen (Abb. 21h, i, k). In der 
Anaphase I teilt es sich, denn die auseinanderweichenden Chromosomen 
sind von gleicher GréBe. Die Anaphase IT zeigt solch ein Chromosom 
in nur einer der sich trennenden Tochterplatten (Abb. 21 p). Daraus ist 
zu schlieBen, daB Postreduktion der Geschlechtschromosomen vorliegt. 
Ob in der Metaphase das Y mit dem X verbunden bzw. regelrecht gepaart 
ist oder wegen seiner Kleinheit nicht sichtbar wird, kann hier nicht 
beantwortet werden. In der friihen Anaphase IT wurde es in einer einzigen 
der benachbarten Zellen gleichen Stadiums sichtbar (Abb. 21 0). 


}D. Allgemeiner Teil. 
I. Die Chromosomensitze der Nematoceren. 
Ein Vergleich der im speziellen Tcil beschriebenen Chromosomen- 
sitze mit den friiher angegebenen Karyotypen von Nematoceren ist in 
der Tabelle 1 durchgefiihrt worden. In 


diese sind nur die Lycoriiden (Sciariden) Ny e A 4 
‘und Heteropezinen wegen ihres kompli- ( NS 
a r : 


zierten Chromosomenzyklus nicht mit 
aufgenommen. Ebenso sind die Zahlen- 45», 22a una b. Spermatogonien- 
bestimmungen, die nur an Riesenchromo- Metaphaseplatten. a von Phryne 
= : fenestralis. b von Mycetobia pallipes. 
somen durchgefiihrt worden sind, aus- Beides KES, B-A, FEULGEN. 
gelassen, da sie keine sicheren Aufschliisse ‘ 
iiber die Lage der Spindelansétze und damit die Chromosomenform 
geben. Dagegen sind in der Tabelle die Arten Phryne fenestralis und 
Mycetobia pallipes enthalten, deren Untersuchung noch nicht abge- 
schlossen ist. In Abb. 22 sind die Chromosomen bestinde der Mannchen 
beider Arten wiedergegeben. 

Die Chromosomenzahlen sind allgemein sehr niedrig (n = 3 bis 7). 
Die héchsten Zahlen finden sich bei den Fungivoriden. Mycetophila 
punctata und Exechia indecisa haben auBer den Geschlechtschromosomen 
(X, Y) haploid 6 Autosomen. Die niedrigste Chromosomenzahl, 3, findet 
sich auBer bei Mycetobia bei den Culiciden, ebenso bei einigen Tendi- 
pediden (vgl. Bauer 1936). Die Autosomen sind V-, J- oder stabchen- 
férmig. Die Heterochromosomen bzw. Geschlechtschromosomen sind 
in der Regel die kleinsten des Satzes. Eine Ausnahme hiervon bildet 
nur Exechia. , 

In der absoluten GréBe der Chromosomen bestehen zwischen den 
Arten der verschiedenen Familien erhebliche Unterschiede. Die Extrem- 
falle stellen einserseits Dictenidia mit auBergewoéhnlich groBen und Scatopse 
mit sehr kleinen Chromosomen dar, von denen das Y an der Grenze 
der Sichtbarkeit liegt. Da alle Abbildungen dieser Arbeit in gleichem 
VergréBerungsmaBstab gehalten sind, ergibt ihr Vergleich einen un- 
mittelbaren Eindruck der wechselnden GréBenverhaltnisse der Chromo- 
somen. : 
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Tabelle 1. 
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Die Chromosomensatze der Nematoceren. 


H Heterochromosom. Fiir die Chromosomenform bedeutet: 

V (v) == V-férmig mit einem Schenkelverhaltnis von 1:1 bis 1 : 2/3, 

j = V-férmig mit einem Schenkelverhiltnis von 1 : 2/3 bis 1: 1/3, 

1(1) = stabchen- oder V-férmig mit einem Schenkelverhaltnis von 1 : < 1/3, 


-= kurzstabchen- bis kugelférmig. Die GréBenverhiltnisse sind nur bei starken 
Unterschieden durch Verwendung kleiner Buchstaben beriicksichtigt worden. 























Chromosc mensatz 
Art Form Autoren 
Zahl n = 
i Autosomen BP esi 
Phryneidae 
‘Phryne fenestralis Scor.. . .| 3+X (¥) | VVJ i &.) 
M ycetobia pallipes MeEtc. 2+X (¥) | VJ 1 (.) 
Thaumaleidae 
Thaumalea testucea Ronn. . .} 2+ X (¥) | VV os) 
Bibionidae 
Penthetria holosericea MEIG. 4+H VVii 1 
Bibio hortulanus L. . . .- 5 VVVVV Heitz u. Bauer 
1933 
Scatopsidae 
Scatopse notata Mesa... . . -| 5+ X (Y) | Cll reas) 
unbestimmte Scatopside . . 5+X (Y) | Ill het) 
Itonididae : 
Phytophaga destructor Say.. .| 4 VVVV MetesLre 1935 
Fungivoridae 
Fungivora blanda Wixn.. . .| 3+X (Y¥) | VVV r(:) Frotowa 1929a 
F. guttata Dzepz. . . 3+X(Y¥)|VVV 1(.) Frotowa 1929a 
Mycetophila punctata Mzic. 6+X (Y) | Ulli 1 (.) Frotowa 1929a 
Exechia inderisa WouK. . 6+X (¥) |} Ullll J (I) Frotowa 1929a 
Culicidae 
Culex pipiens L. . . . . . 3 VVV (s. 8. 237) | Stevens 1911 
C. spec. (pungens?).... . 3 Vvj (s. 8. 237) | Stevens 1910 
Anopheles punctipennis Say. .| 3 Vvj (s. S. 237) | Srevens 1911 
Theopaldia incidens.... . 3 VVV (s. S. 237) | SrEvENs 191] 
Chaoborus plumicornis L. 3 (s. 8. 237)| VV V Frotowa 1929) 
Corethra (Mochlonyx) spec. 3 (s. 8S. 287)} VV V Frotowa 1929) 
Melusinidae 5 3 
Melusine spec... ...... 3 vv) GaITLER 1934 
‘Tendipedidae 
Tendipes plumosus MEG. -| 4 VV 
Glyptotendipes barbipes Star. | 4 VVVI 
Tipulidae 
A an paludosa Meta. 3+H VVV v Baver 1931 
PNWpCe He ce 3+H VVV v Hertz 1933 
Dictenidia bimaculata Mere. 3+H VVJ Vv 
Limoniidae x 
Dicranomyia trinotata Mric. . | 3 VVj Worr 1939 
Tkaumastoptera calceata Mik. | 3 VVV 
Uvlindrotomidae 
Phalacrocera replicata L. 
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Innerhalb der Familien treten Ubereinstimmungen in Chromosomen- 
satz deutlich hervor. So haben die beiden Arten der Limoniiden einen 
recht ahnlichen Karyotypus. Ebenso haben die untersuchten Tipuliden- 
arten einen gleichartigen Chromosomenbestand; das gilt auch (nach 
Mitteilung von Herrn Dr. Bauer) fiir mehrere andere, teilweise nicht 
naher bestimmte Arten. Auch die Tendipedinen zeigen untereinander 
weitgehend gleiche Verhiltnisse ; es ist auch aus der allgemeinen Ahnlich- 
keit im Chromosomenbestand der Speicheldriisen (BAUER 1936) zu 
schlieBen, daB wohl bei den meisten Arten mit 3 langen und einem kurzen 
Riesenchromosom das gleiche Idiogramm wie bei den hier beschriebenen 
Arten vorliegt. Gro8e Ubereinstimmung zeigen untereinander auch dice 
Chromosomensitze der Culiciden. Uber eine nicht in die Tabelle auf- 
genommene Art (Anopheles spec.?) mit haploid 6 V-formigen Chromo- 
somen hat Srevens (1911) berichtet. In dieser liegt vielleicht eine 
tetraploide Form vor; wahrscheinlicher ist es jedoch, daB es sich um 
(durch die besonderen Milieuverhaltnisse induzierte, vielleicht partielle) 
Keimbahntetraploidie einer diploiden Art handelt. 

Neben diesen Ubereinstimmungen finden sich in anderen Gruppen 
aber auch gréBere Unterschiede. Bei den Fungivoriden lassen sich dic 
verschiedenen Chromosomenzahlen im Sinne der Regel von RoBERTSON 
deuten; die 3 V-férmigen Autosomen von Fungivora waren danach durch 
paarweise Vereinigung der 6 stabchenférmigen, wie sie bei Mycetophila 
und Ezechia vorliegen, entstanden. In keine solche Beziehungen kénnen 
aber Phryne und Mycetobia einerseits und Penthetria und Bibio anderer- 
seits gebracht werden. 

Wenn also der Bestand von 6 Autosomenschenkeln fiir viele Nemato- 
cerenarten und — soweit sich das heute schon sagen l4Bt — ganze Fa- 
milien kennzeichnend ist, so 148t sich von ihm aus doch keine einfache 
a’izemeine Beziehung zwischen allen Nematoceren herstellen. 


II. Vorkommen und Verhaiten der Heterochromosomen. 

Mannigfach sind bei den Miicken die Verhiltnisse hinsichtlich des 
Auftretens und Verhaltens von Heterochromosomen. Sie sind bei 13 
von 25 Arten vorhanden und beschranken sich nicht auf bestimmte 
Familien, sondern kommen, abgesehen von den Tendipediden (und 
vielleicht Limoniiden und Melusiniden, fiir die aber sehr viel mehr Arten 
untersucht werden miiBten), in allen Familien vor. 

In Bau und Verhalten zeigen die Heterochromosomen groBe Ver- 
schiedenheiten. Fiir diejenigen von Phryne, Mycetobia, Thaumalea, 
Scatopse und (nach Frotowa 1929a) Fungivora und Mycetophila ist die 
Geschlechtschromosomennatur nachgewiesen. Die ungleich groBen Chro- 
mosomen im Mannchen von Hzechia bezeichnet Frotowa ebenfalls als 
Geschlechtschromosomen, ohne allerdings den weiblichen Bestand ge- 
sehen zu haben. 
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Die Frage nach dem Vorkommen von Heterochromosomen bei den 
Culiciden kann noch nicht als sicher beantwortet gelten. Nach StEvENS 
(1911) stellen sie bei Anopheles punctipennis einen Schenkel des einen 
V-férmigen Chromosoms dar, der als X- langer ist als als Y-Chromosom. 
Fiir Chaoborus plumicornis macht Frotowa (1929b) ahnliche Angaben, 
jedoch sollen die Heterochromosomen einem V-férmigen Chromosom 
an einem Schenkel terminal angeheftet sein, sich aber auch ablésen und 
dann als selbstandige kleine Chromosomen auftreten kénnen. Die cyto- 
logischen Einzelheiten sind aber widerspruchsvoll, so daB die Befunde 
einer Nachpriifung bediirfen. Aus diesem Grunde sind sie auch in der 
Tabelle 1 nicht beriicksichtigt worden. 

Fir die kleinen Chromosomen von Penthetria, Dictenidia und Phalacro- 
cera laBt sich der Nachweis ihrer Geschlechtschromosomennatur nicht mit 
Sicherheit fiihren, wenn sie auch zum mindesten bei der letztgenannten 
Art auf Grund der konstanten Strukturunterschiede der beiden Chromo- 
somen im Mannchen sehr wahrscheinlich ist. Der Vorbehalt ist insofern 
begriindet, als die genauen Beobachtungen BavErs (1931) an den ganz 
gleichartigen kleinen Chromosomen von Tipula paludosa gezeigt haben, 
daB neben einer — mit der Auffassung als Geschlechtschromosomen 
noch zu vereinbarenden — Zahlenvariabilitaét auch Heteromorphie der 
beiden kleinen Chromosomen im Weibchen gelegentlich vorkommt; 
es kénnte sich daher um heterochromatische Chromosomen handeln, 
die keine Beziehungen zur Geschlechtsbestimmung haben. Wahrschein- 
licher diirfte aber auch bei dieser Art sein, daB es sich um Geschlechts- 
chromosomen handelt, die aber zum Unterschied von den Verhaltnissen 
bei Drosophila beide (sowohl das X wie das Y) weitgehend heterochro- 
matisch sind und vielleicht schon eine Stufe der Evolution erreicht 
haben, die kurz vor ihrer Ausschaltung liegt, welche dann vielleicht bei 
den Limoniiden erfolgt ist. 

Hinsichtlich der Eigenschaften der Eu- und Heterochromatie, der 
Pra- oder Postreduktion und des normalen oder abnormen Verhaltens 
in der AnaphaseI sind nur wenige Kombinationsméglichkeiten ver- 
wirklicht. Heterochromatie, Ausbleiben der Paarung, Nachhinken in 
der Anaphase I, verbunden mit Prareduktion, treten stets zusammen 
auf (Tipuliden, Phalacrocera, Penthetria). Fiir die sich ebenso verhal- 
tenden Heterochromosomen der Fungivoriden gibt FroLowa (1929a) 
zwar nichts iiber deren heterochromatische Natur an, doch ist sie auch 
keineswegs ausdriicklich ausgeschlossen. 

Das abweichende Verhalten dieser Chromosomen erinnert an das 
Verhalten von Univalenten, wie sie besonders bei der Meiose von Bliiten- 
pflanzen nicht selten beschrieben worden sind. Auch bei diesen ist die 
anaphasische Polwanderung stark verzégert, wie auch vorher die meta- 
phasische Einordnung. Zum Unterschied von diesen gelegentlich un- 
gepaart auftretenden Chromosomen ist aber die Verteilung der Hetero- 
chromosomen immer geordnet, nicht zufallsgema8. Es miissen zwischen 





Die Chromosomen in der Spermatogenese einiger Nematoceren. 939 


ihnen also ,,AbstoBungskrafte“ wirksam sein, die nicht an Paarungs- 
vorgange gekniipft sind. Sie beruhen wohl, wie die regelmaBige Tren- 
nung von X?- und Y-Chromosom in der Spermatogenese von Drosophila 
miranda (DoBzHANSKY 1935, McKnicut 1939) auf der partiellen Homo- 
logie der auseinander wandernden Chromosomen. Uber die Natur dieser 
die geregelte Reduktion bewirkenden Krafte ist eine konkrete Vor- 
stellung noch nicht méglich. 

Die Geschlechtschromosomen der iibrigen Arten zeigen ein anderes 
Benehmen. Bei den punktférmigen kleinen Chromosomen von Scatopse 
und sicherlich auch denen von Thaumalea treten Paarung (wenn auch 
wohl nicht unter Chiasmabildung) und normaler Verlauf der Anaphasen 
auf. Ob sie heterochromatisch sind, lieB sich bei ihrer Kleinheit nicht 
feststellen, doch wird sich das bei der Untersuchung der Riesenchromo- 
somen entscheiden lassen. Wahrend bei Scatopse die Reduktion der Ge- 
schlechtschromosomen in der 1. Reifeteilung erfolgt, wird sie bei Thawmalea 
und — nach den noch unvollsténdigen Beobachtungen sicher auch — 
bei Phryne und Mycetobia erst in der 2. Reifeteilung vollzogen. 

Unter den Arten, die keine Heterochromosomen haben, fallen die 
Tendipediden dadurch auf, daB das kleine Chromosomenpaar in der 
meiotischen Prophase ein etwas abweichendes Verhalten zeigt, indem 
es etwas starker kondensiert erscheint. Da8 diese Erscheinung nichts 
mit einer etwaigen Geschlechtschromosomennatur dieser Elemente zu 
tun hat, zeigen besonders klar die Riesenchromosomen: die beiden 
kleinen Chromosomen sind strukturell vollsténdig gleich und zeigen 
auch in ihrem Heterochromatinbesitz keine durchgehenden Unter- 
schiede zu den iibrigen Chromosomen (BavER 1936). Die Frage, was die 
Ursache ihres abweichenden Verhaltens ist, muB offen bleiben. 

Die auBerordentliche Mannigfaltigkeit der Heterochromosomen- 
Verhaltnisse bei den Nematoceren steht in auffallendem Gegensatz zu 
der Einheitlichkeit anderer Gruppen, z. B. der Odonaten und der Salta- 
torien, bei denen im Mannchen iiberall ein unpaares X-Chromosom mit 
sehr einheitlichem, bei beiden Ordnungen verschiedenem Verhalten auf- 
tritt. Die Vielfalt bei den Nematoceren erweckt den Anschein, als ob 
der wohl primaire X-Y-Mechanismus bei ihnen — evolutionistisch ge- 
sehen — in ein labiles Stadium gekommen ist, in welchem nebeneinander 
verschiedene Stufen des Abbaues und des Wiederaufbaues eines neuen 
Geschlechtschromosomenapparates vorliegen. 


III, Die Meiose der Dipteren. 

Die typische Meiose, wie sie besonders am Beispiel der Heuschrecken 
klargestellt worden ist, gliedert sich in die Stadien Lepto-, Pachy-, 
Diplotin, Diakinese, Reifeteilungen. Sie ist durch die Untersuchungen 
der letzten 30 Jahre fiir die iiberwiegende Mehrzahl der Organismen 
nachgewiesen worden und zeigt in den verschiedenen Gruppen nur 
unwesentliche Modifikationen. 
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Demgegeniiber haben schon die ersten Arbeiten an Fliegen (STEVENS 
1908) gezeigt, daB bei diesen ein sehr weit reduzierter Meioseablauf 
vorkommt, bei dem an Stelle der verschiedenen Prophasestadien der 
Spermatocytenkern in einem ruhekernahnlichem Stadium verharrt, aus 
dem sich die Tetraden unmittelbar herausdifferenzieren. Diese Befunde 
sind in den folgenden Jahren besonders durch Merz und seine Mitarbeiter 
sowie KEUNEKE bestatigt worden, wobei fiir manche’ Fliegen allerdings 
auch pachytanartige Stadien beschrieben worden sind. Auf Grund der 
bis dahin vorliegenden Untersuchungen hat Bauer (1931) darauf hin- 
gewiesen, daB bei Nematoceren normale Meiose (allerdings unter Fortfall 
des Leptotans), bei orthorhaphen Brachyceren rudimentire meiotische 
Prophasen und bei den Cyclorrhaphen schlieBlich diffuse Prophase- 
stadien auftreten, daB also im ganzen eine Reduktionsreihe vorlage, dic 
mit der stammesgeschichtlichen Spezialisierung zusammenfallt. Dar- 
LINGTON (1934) hat dann gezeigt, daB in der Spermatogenese von Droso- 
phila die Tetradenbildung, véllig abweichend vom Normalen, nicht 
durch Auftreten von Chiasmata, sondern durch Beibehaltung einer 
langsweisen Zusammenlagerung aller 4 Chromatiden erfolgt. 

Im speziellen Teil dieser Arbeit ist nun gezeigt worden, da8 in der 
Spermatogenese der Nematoceren beide Arten der Meiose, die mit und 
die ohne Chiasmabildung nebeneinander vorkommen. Die besonderen 
cytologischen Merkmale der Meiose mit Chiasmabildung sind die fol- 
genden: 

1. Ausfall eines nachweisbaren Leptotans und sicheren Zygotans. 

2. Beginn der Diplotén-AbstoBung an den Spindelansatzen und den 
proximalsten Chromosomenabschnitten. 

3. Auftreten von zufallsgemaB verteilten Chiasmata. 

4. Ausgepragte AbstoBung der Chromatiden der Dyaden in der 
Anaphase I, spaiten Interkinese, Pro- und Metaphase II. 

(1) Fiir den Ausfall des Lepto- und Zygotins bei den Dipteren kann 
als Erklirung die verstarkte ,,Attraktion“, die auch die mitotische Paa- 
rung der Homologen herbeifiihrt, herangezogen werden. Die zygotan- 
artigen Bilder bei Dicranomyia lassen weniger ein echtes Zygotén ver- 
muten als ein Stadium, in dem die Vervollstindigung einer im vorauf- 
gehenden Ruhestadium vorhandenen teilweisen Paarung erfolgt. 

(2) Die Spindelansatze zeigen in dem auf das Pachytan folgenden 
Stadium ein Verhalten, das im Gegensatz steht zu demjenigen, das bei 
den prophasischen Paarungserscheinungen der Mitose hervortritt. Wah- 
rend hier im Laufe der prophasischen Loslésung der Homologen von- 
cinander die Spindelansatze im allgemeinen erst zuletzt ihre enge Ver- 
bindung aufgeben, nachdem bereits alle oder fast alle Chromosomen- 
abschnitte auseinandergewichen sind (Abb. 1 q, 14a), eilen sie im pro- 
meiotischen AbstoBungsprozeB zeitlich voraus. Stadien, die man ihrem 
allgemeinen Habitus nach noch als Pachytin bezeichnen wiirde, lassen 
diese friihdiplotanen Erscheinungen an den proximalsten Chromosomen- 
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abschnitten deutlich hervortreten (Abb. 2d, 9c, 11 b). DaB aber auch 
an den iibrigen Abschnitten gleichzeitig eine Veranderung vor sich geht, 
ist durch die haufig damit verbundene Verbreiterung des Konjugations- 
spaltes und die Kondensation der Faden wahrscheinlich gemacht (Abb. 9b 
und ¢, eine Verkiirzung der Faden von 9 b nach 9 c konnte durch ungefahre 
Messungen nicht festgestellt werden). Die proximalsten Abschnitte 
eilen auch im Kontraktionsvorgang voraus und erscheinen heteropyk- 
notisch. (Eine Ausnahme findet sich bei Thaumalea, wo der Kontrak- 
tionsprozeB gerade der proximalsten Abschnitte gegeniiber den anderen 
hinterher ,,hinkt“.) Erst mit der AbstoBung der Partner voneinander 
an allen nicht durch Chiasmata verbundenen Teilen ist ein Diplotaén im 
iiblichen Sinne erreicht. 

(3) In allen hier untersuchten Formen treten die Chiasmata nicht in 
bestimmten Abschnitten lokalisiert, sondern zufallsgemaB verteilt auf. 
Die Anzahl der Chiasmata und damit das Bild der Metaphase I variiert 
bei Dicroanmyia von Zelle zu Zelle sehr stark, bei Tendipes, Phalacrocera 
und Dictenidia weniger und bei Glyptotendipes kaum. 

(4) Die AbstoBung der Spalthalften voneinander ist in der Anaphase I 
eine allen Formen mit typischer Meiose eigene Erscheinung, die bis zum 
Beginn der Anaphase II anhalt. Sie wird aber bei Dicranomyia und 
Dictenidia, wie sich bei ihnen mit Sicherheit nachweisen l48t, in der 
Prometaphase II voriibergehend unterbrochen durch eine Paarung der 
Chromatiden in ihrer gesamten oder groBen Teilen ihrer Lange (Abb. 15 c, 
4e). Die Spindelansatze liegen in der Metaphase II nicht immer eng 
aneinander (Abb. 4f, 21 0), wie etwa in der spaten Interkinese. 

Die atypische Meiose, wie sie fiir Penthetria und Scatopse nachgewiesen 
worden ist, zeigt bei beiden Arten in den Frihstadien ein sehr ver- 
schiedenes Bild. Gemeinsam ist ihnen das Fehlen der Chiasmata. Als 
besondere Kennzeichen kénnen die folgenden gelten, die aber bei 
Scatopse nur zum Teil verwirklicht sind: 

1. Ausfall der postpachytainen AbstoBung am Spindelansatz und 
Verzégerung der Kontraktionserscheinungen an den unmittelbar benach- 
barten Abschnitten. 

2. Sichtbarwerden der Spaltung der Chromosomen in Tochter- 
chromatiden in einem durch weit fortgeschrittene Kontraktion gekenn- 
zeichneten Stadium. 

3. Beschrinkung einer in der Folge einsetzenden prometaphasischen 
AbstoBung der Partner auf deren Spindelansatze und die ihnen unmittel- 
bar angrenzenden Abschnitte. 

4. Beibehaltung der Nachbarlage der Spalthalften in der Anaphase I 
und spiaten Interkinese bis zur Metaphase II. 

(1) Bei Scatopse fehlt das Pachytiin; der Kern ist von einer lockeren 
Retikularstruktur. Bei Penthetria tritt es aber in typischer Ausbildung 
auf und unterscheidet sich in keinem Merkmal von dem der typischen 
Meiose. Die fiir diese kennzeichnenden diplotinen Erscheinungen treten 
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in der Folge jedoch nicht hervor. Es macht sich in der Nachbarschaft 
der Spindelansatze auch nicht die sonst auffallige Kontraktion bemerkbar, 
die alle anderen Chromosomenabschnitte erfaBt und gerade die proxi- 
malsten Teile verschont. In einem Stadium, in dem — nach dem Kon- 
traktionsgrad zu urteilen — schon das Bild der Diakinese, zumindestens 
des spaten Diplotiéns zu erwarten ware, sind die Spindelansatze der 
Partner, welche diese als Querlichtung oder auffallige Einschniirung 
hervortreten lassen, noch immer fest verbunden. 

(2) In dem eben genannten Stadium erreichen die Gemini von Scatopse 
einen Kontraktionsgrad, der ihre Analyse ebenfalls gestattet, aber nur 
bei Penthetria laBt sich jetzt die Spaltung der Partner in zwei Tochter- 
chromatiden geniigend deutlich erkennen. Im Vergleich hierzu erfolgt 
bei Dicranomyia die Spaltung in Geschwisterchromatiden und eine dic 
typische Tetradenform herbeifiihrende AbstoBung bereits in einem hin- 
sichtlich des Kontraktionsgrades bedeutend friiheren Zustand (Abb. 2 i). 

(3) Es 148t sich im Verhalten der atypischen Gemini eine Umkehrung 
der zeitlichen Verhaltnisse erkennen. Waren in der typischen Meiose 
die Spindelansitze und die ihnen unmittelbar angrenzenden Abschnitte 
im Entwicklungsverlauf voraus (AbstoBung, Kontraktionsgrad), so spielen 
sich an ihnen die Entwicklungsvorgange hier mit einer den obiger. Ver- 
haltnissen entsprechenden Verzégerung ab. Es erscheinen also erst die 
Spalthalften an den nicht den Spindelansitzen unmittelbar benach- 
barten Chromosomenabschnitten der Partner und dann erst die Ab- 
stoBungserscheinungen an den Spindelansaitzen. Letztere fiihrt zu 
Abstanden, die auch nicht annahernd mit den bei typischen Tetraden an- 
zutreffenden vergleichbar sind. Ein weiteres Kennzeichen der atypischen 
Gemini ist die Beibehaltung des Paarungszustandes der Partnerchromo- 
somen — von proximalsten Abschnitten oder winzigen Schenkeln ab- 
gesehen. 

(4) Die Anaphase vollzieht sich danach wie in einer Mitose; der grund- 
legende Unterschied besteht nur darin, daB die Trennung eine Reduktion 
ist. Ein anscheinend ebenfalls kennzeichnender Unterschied zum Normal- 
bild, der im weiteren Verlauf der atypischen Meiose hervortritt, ist die 
Beibehaltung der engen Paarung der Chromatiden wahrend der Anaphase 
I, der spiten Interkinese, der Pro- und Metaphase II. Lediglich in der 
friihen Interkinese 148t sich ein wenig ausgeprigtes Auseinanderweichen 
der Spalthalften feststellen. Die Trennung der Spalthalften in der Ana- 
phase II geschieht in der Weise, daB die Lésung von den proximalsten 
Abschnitten nach den distalen hin fortschreitet, bis zuletzt die Enden 
voneinander getrennt werden (Abb. 19 e). 

Ahnliche Abweichungen vom Grundtypus der Meiose wie sie hier 
fiir Penthetria und Scatopse beschrieben worden sind, finden sich bereits 
in einer Reihe friiherer Arbeiten. Die meiotische Prophase fiihrt auch 
dort nicht zur Bildung der Tetraden von Kreuz-, Ring- oder komplexeren 
Formen, wie sie durch die AbstoBung der Partner und das Auftreten von 
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Chiasmata zustande kommen. Unter den Dipteren zeigen die Musciden 
und Drosophiliden, wahrscheinlich alle Cyclorrhaphen, das gleiche Bild 
wie Scatopse; es fehlen alle differenzierten Prophasestadien und der 
wachsende Spermatocytenkern behalt seine Ruhestruktur bei (STEVENS 
1908, KEUNEKE 1924, Merz 1926, DoszHansky 1934 u.a.). Dagegen 
finden sich bei den Asiliden Bilder, die véllig denen von Penthetria 
gleichen; auch hier treten pachytanartige Prophasechromosomen auf, 
die durch einfache Kontraktion in die Metaphasegemini iibergehen 
(Metz 1922, Merz und Nonipxz 1921, 1923). 


Aber auch auBerhalb der Dipteren finden sich Beispiele fiir die Meiose 
ohne Chiasmabildung. Die cytologisch genaueste Beschreibung hat 
WuitE (1938) fiir die Mantide Callimantis antillarum gegeben. Die 
Chromosomen treten hier aus dem Pachytan direkt in ein prometapha- 
sisches Stadium ein, indem sich an ihnen keinerlei Anzeichen eines 
Diplotans oder einer Diakinese bemerkbar machen, sondern lediglich 
eine Kontraktion erfolgt, in deren Verlauf die Chromomerenstruktur des 
Pachytans verschwindet. Die Trennung in der Anaphase i wird genau 
wie in einer Mitose vollzogen. Abweichend von den hier gegebenen Be- 
schreibungen bleiben die Chromatiden der Dyaden jedoch nur am Spindel- 
ansatz vereinigt. Im iibrigen ergibt sich — wenn das die schlecht reprodu- 
zierten Photographien auch nicht voll belegen — eine vollstandige 
Parallele zu den Verhaltnissen bei Penthetria. 


Da nach BELLING und DaRLINGTON bei allen Formen ohne Faktoren- 
austausch ein cytologisches Bild zu erwarten ware, das dem der atypi- 
schen Meiose entspricht, lag es nahe, die Keimzellentwicklung genetisch 
bekannter Objekte zu untersuchen. Nachdem die cytogenetische Parallele 
von DopzHansky (1934) und Darwineton (1934) fiir das Mannchen 
von Drosophila pseudoobscura aufgezeigt worden war, konnten NAVILLE 
(1937) und Maxrpa (1939) mit groBer Wahrscheinlichkeit fiir die Weibchen 
von Bombyx mori nachweisen, daB mit dem Fehlen vom Faktoren- 
austausch auch der Ausfall der Chiasmata eingetreten ist. Die cyto- 
logischen Einzelheiten sind allerdings nicht in allen Einzelheiten klar- 
gestellt worden; doch zeigen auch die Abbildungen FrepERLEYs (1938) 
von friihen und spaten Metaphasen I aus Eiern verschiedener Tag- 
schmetterlinge sehr deutlich, da8 die Partnerchromosomen ihrer ganzen 
Lange nach vereinigt sind. 


Diese Beobachtungen zeigen, daB die sich in der somatischen Paarung 
ausdriickende verstarkte Attraktion der Homologen bei den Dipteren 
nicht die Ursache fiir das Auftreten der abweichenden Meiose bilden kann; 
denn einerseits finden sich bei vielen Nematoceren trotz der somatischen 
Paarung auch im Mannchen normale Chiasmata, andererseits liegt fiir 
die Lepidopteren und Callimantis kein sicherer Hinweis fiir das Vor- 
kommen somatischer Paarung vor, obwohl hier die Meiose in einem 
Geschlecht atypisch verléuft. Trotzdem kann aber wohl angenommen 
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werden, daB die den Dipteren eigene verstarkte Attraktion die Ab- 
wandlung der Meiose begiinstigt hat. 

Wenn die hier gegebenen Beschreibungen somit den einfachen phylo- 
genetischen Zusammenhang, den BAvER (1931) noch annehmen konnte, 
nicht bestatigt haben, vielmehr alle Abweichungsstufen von der normalen 
Meiose schon bei Nematoceren aufgezeigt haben, so crhebt sich ab- 
schlieBend die Frage, ob die atypische Meiose mono- oder polyphyletisch 
entstanden ist. Das nachstehende Schema gibt in vereinfachter Form 
die verwandschaftlichen Zusammenhange nach HENDEL (1928) wieder, . 
wobei in Klammern diejenigen Familien angefiihrt sind, von denen 
Vertreter cytologisch untersucht worden sind. 

Tipuloidea (Tipulidae, Limoniidae). 
G erage sags 
St (Tendipedidae, Thaumaleidae, Melusinidae). 
Culicoidea (Culicidae). 
Psychodoidea. 


re Phryneoidea (Phryneidae, M ycetobiidae). 


Bibionoidea ( Bibionidae, Scatopsidae). 
Fungivoridea Engine. Lycoriidae, Itonididue). 
Brachycera. 


Soweit die bisherigen Ergebnisse schon schliissig sind, zeigen die den 
einen Ast bildenden Gruppen Tipuloidea bis Culicoidea immer Chiasmata. 
Unklar ist nur Thaumalea, doch wird die Einordnung dieser Familie 
in diese Gruppe von anderen Systematikern angezweifelt. Die andere 
Verwandtschaftsgruppe Phryneoidea bis Fungivoridea, zu der auch die 
héheren Fliegen phylogenetische Beziehungen haben, zeigt nach den 
hier gegebenen Beschreibungen in beiden Familien der Bibionidea 
Chiasma-Ausfall. Aus der Beschreibung von FroLowa (1929a) fiir einige 
Fungivoriden geht ebenfalls hervor, da bei diesen keine Chiasmata 
ausgebildet werden. Das zeigt sich besonders klar an den Metaphasen 
der 1. Reifeteilung, in denen die Chromosomen eine typische Mitoseform 
aufweisen. Die Lycoriiden und Itoniiden schlieBlich zeigen nach den 
Arbeiten von Merz, Mosss und Horrr (1926) und Kraczkrewioz (1937), 
daB sich hier noch weitere Abwandlungen der Meiose herausgebildet 
haben, indem iiberhaupt keine Paarung der Homologen mehr eintritt, 
sondern an ihrer Stelle eine gerichtete Reifeteilung erscheint. Es ist 
nicht unwahrscheinlich, daB sich dieser Keduktionsmodus auf dem Boden 
der atypischen Meiose entwickelt hat. 

Eine endgiiltige Antwort auf die Frage nach der phylogenetischen 
Beziehung der beiden Meiosemechanismen wird sich aber trotz der 
bestehenden Hinweise erst nach einer w eiteren Verbreiterung der Tat- 
sachenbasis geben lassen. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Spermatogenese von 9 untersuchten Nematocerenarten laBt 
2 Meiosetypen unterscheiden, von denen einer den normalen Verlauf 
zeigt, wahrend der andere durch eine abgewandelte Prophase und den 
Ausfall der Chiasmata gekennzeichnet ist. 

2. Die normale Meiose tritt auf bei Dicranomyia trinotata, Thauma- 
stoptera calceata, Tendipes plumosus, Glyptotendipes barbipes, Phalacrocera 
replicata und Dictenidia bimaculata. Leptotin- und Zygotinstadien 
fallen als Folge der somatischen Paarung aus. Die Spindelansatze und 
die ihnen benachbarten Abschnitte eilen in der diplotanen Kontraktion 
und AbstoBung voraus. Alle anderen Phasen unterscheiden sich nicht 
vom Normalschema der Meiose. Die Anzahl der Chiasmata ist stets 
gering. Genauere Zahlungen sind bei Dicranomyia vorgenommen worden. 

3. Die atypische Meiose kommt bei Penthetria holosericea und Scatopse 
notata sowie einer unbestimmten Scatopside vor. Bei Penthetria ist sic 
durch Ausfall der postpachytaénen AbstoBung im Spindelansatzbereich 
und den Verlauf der Prophase im Sinne einer einfachen Kontraktion 
gekennzeichnet. Die AbstoBung der Spindelansatze findet erst am Ende 
der Prophase statt. Die Chromatiden der Dyaden zeigen in der Anaphase 
I und der spaten Interkinese bis zur Metaphase II keine AbstoBung, 
sondern sind auf der ganzen Lange gepaart. Bei Scatopse sind die Chromo- 
somen in der Wachstumsphase vdllig aufgelockert. Die sich erst kurz 
vor der 1. Reifeteilung wieder herausdifferenzierenden Chromosomen 
zeigen dasselbe weitere Verhalten wie die von Penthetria. 

4. In der Meiose von Thaumalea testacea liBt sich eine Entscheidung 
iiber Fehlen oder Vorhandensein von Chiasmata nicht treffen. 

5. Zahlreiche Briicken in den Reifeteilungen von Dicranomyia weisen auf 
sehr starke Inversionsheterozygotie in der untersuchten Population hin. 

6. Die naher untersuchten Mitosen der Spermatogonien von Dicra- 
nomyia und der Follikelzellen von Penthetria zeigen, wie es fiir alle 
Dipteren kennzeichnend ist, ausgepragte somatische Paarung der Homo- 
logen, die auch an den sehr zarten Chromosomen der friithesten Prophase 
zu beobachten ist. 

7. Wahrend bei Dicranomyia, Thaumastoptera, Tendipes und Glypto- 
tendipes sich alle Chromosomenpaare gleichartig verhalten, treten bei 
den iibrigen Arten Heterochromosomen auf. Diese sind bei Phalacrocera, 
Dictenidia und Penithetria heterochromatisch und werden in der 1. Reife- 
teilung unter starkem Nachhinken reduziert. Ihre Geschlechtschromo- 
somennatur ist wahrscheinlich, wenn auch nicht eindeutig zu beweisen. 
Dagegen sind die beiden kleinsten Chromosomen bei Thaumalea und bei 
Scatopse sicher Geschlechtschromosomen. In ihrem anaphasischen Ver- 
halten unterscheiden sie sich nicht von den iibrigen Chromosomen. Sie 
werden bei Scatopse pra- und bei Thawmalea wahrscheinlich postreduziert. 
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BEMERKUNGEN ZUR ARBEIT VON W. J. Scumipr: 


EINIGES UBER OPTISCHE ANISOTROPIE UND FEINBAU 
VON CHROMATIN UND CHROMOSOMEN. 


Von 
T. CASPERSSON, Stockholm. 


(Hingegangen am 10. August 1941.) 


Um die Rolle gewisser Kettenmolekiile beim Strukturbau der Zell- 
elemente beurteilen zu kénnen, ist es nicht nur erforderlich, zu wissen, 
ob die Molekiile orientiert liegen, sondern auch, in welchem Grade dies 
der Fall ist. Fiir Nukleinséureketten kann eine Orientierung qualitativ 
mittels der Polarisationsmikroskopie nachgewiesen werden, und das 
Verhalten in verschiedenen Praparaten kann verglichen werden. Der 
absolute Orientierungsgrad 14Bt sich mit dieser Methode nicht be- 
stimmen, weshalb Verf. ein Verfahren zu diesem Zweck ausgearbeitet 
hat (Untersuchung des Ultraviolettdichroismus der Nukleinsdure). Mit 
einem derartigen Verfahren wurden Speicheldriisenchromosomen von 
Drosophila untersucht. (Da es sich um im Vergleich zur maximalen 
Empfindlichkeit der Methodik grobe Effekte handelte, wurde in diesem 
Spezialfall ein vereinfachtes Verfahren angewendet.) Das Ergebnis war, 
daB sich in diesen Chromosomen keine Orientierung iiber 5% beobachten lief. 

Die Methode und das angefiihrte Resultat wurden in einer Arbeit in 
dieser Zeitschrift veréffentlicht?. Diese Arbeit ist von W. J. ScHmMIDT 
kommentiert worden. Weder die Methodik der Untersuchung noch das 
Resultat, welches auBerhalb der Diskussion steht, wird von seinen Anmer- 
kungen in irgendeinem Punkte getroffen. Da seine Kommentare in einer 
Reihe von Einzelheiten eine schiefe Darstellung der Arbeit geben, sehe 
ich mich leider gezwungen, dieselben richtigzustellen. In allen wesent- 
lichen Punkten wird auf die Originalarbeit verwiesen. 

Scumipts Bemerkungen beziehen sich, soweit ich sehe, hauptsachlich 
auf die folgenden Punkte: 

1. Dem Verf. (CaAsPERSSON) ist es nicht gelungen, Dichroismus in den 
Speicheldriisenkernen nachzuweisen; da verschiedene andere Forscher 
aber eine Doppelbrechung an ihnen beobachtet haben, sieht sich 
CASPERSSON ,,genétigt, diesen Widerspruch zu erklaren“ (S. 86). 

2. Verf. soll durch gewisse theoretische Uberlegungen zu derselben 
,ablehnenden Einstellung gegeniiber den positiven polarisationsoptischen 
Befunden“ gekommen sein (S. 87). 

Seine Bedenken gegen diese beiden Punkte auBert Scumipt in Form 
eines Ubersichtsreferates der Zellkerndoppelbrechung, welches den Haupt- 
teil seiner Arbeit ausmacht. 

1 CaspERsson, T.: Chromosoma 1, 605 (1940). — Scumipt, J. W.: Chromo- 
soma 2, 86 (1941). 

Chromosoma. 2. Bd. l6a 
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Von nebensachlicher Bedeutung sind die folgenden methodologischen 
Punkte: 

3. Scumipt wendet sich dagegen, daB Verf. die Dichroism t hung als 
allgemeine polarisationsoptische Methode von im Vergleich zur eigentlichen’ Polari- 
sationsmikroskopie 50mal so groBen Empfindlichkeit beschrieben habe (z.'B. 8. 102: 
»,Es scheint mir daher nicht anzugehen, die Messung des ultravioletten Dichrois- 
mus schlechthin als der Messung der Doppelbrechung iiberlegen hinzustellen“). 

4a. Scumipt bezweifelt, daB das Testobjekt fiir die Untersuchung des Nuklein- 
sauredichroismus vollstandig orientiert gewesen sei und fiihrt gewisse eigene Ver- 
suche mit einem Nukleinsauregel an. 

4b. Die Méglichkeit, die Eigendoppelbrechung aus Strémungsdoppelbrechungs- 
versuchen zu bestimmen, wird bestritten. (Dieser Wert wurde angewendet, um zu 
zeigen, daB Scumipts eigene Messungen an Chironomus mit den obenerwahnten 
Resultaten tibereinstimmen, s. 1. c. S. 614). 

4c. Die Messungsgenauigkeit der Polarisationsmessung 148t sich weiter treiben 
als bis zu den angenommenen 2 my, wenn die Verhaltnisse im Objekt giinstig liegen. 

4d. Scumipt meint, die Polarisationsmikroskopie und die Dichroism g 
durch Vergleich von Mikrophotographien vergleichen zu kénnen. 

Hiergegen sei kurz angefiihrt: x 

Zu 1. Verf. hat nachgewiesen, daB nicht mehr als 5% Orientierung 
in den untersuchten Speicheldriisenchromosomen vorliegt, und nichts 
anderes. Hieran wurde keine Verallgemeinerung gekniipft (s. beispiels- 
weise S. 618, Absatz 2). Scumipts eigene Werte der Doppelbrechung im 
Chironomus-Material, 2m, stimmen der GréBenordnung nach mit 
diesem gut iiberein, indem ein Wert von 2 my fiir die mit der Sianer- 
schen Methode bestimmte Eigendoppelbrechung der Nukleinsaiure einem 
ungefahren Orientierungsgrad von 3% entspricht. Es besteht kein Wider- 
spruch, und ein solcher ist auch nicht erértert worden. Besprochen wurde, 
ob die unerhebliche Orientierung, welche die Befunde von ScumipT u. a.1 
bedingt, was in diesem Zusammenhang wenig Interesse besitzt, ein Arte- 
fakt ist oder nicht, aber eine Méglichkeit, dies zu entscheiden, liegt zur 
Zeit nicht vor. _ 

Zu 2. Es handelt sich um ein Mif®verstaindnis. Nach Verf. theore- 
tischen Uberlegungen, auf welche Scumipt hinweist, wiirde im Gegen- 
teil eine vollstaéndige Orientierung am wahrscheinlichsten sein. In der 
diesbeziiglichen Erérterung wird jedoch gezeigt, daB sich dieselben mit 

dem nicht von der Hand zu weisenden Beobachtungsresultat wohl vereinbaren 
lassen. 

Von irgendeiner ,,ablehnenden Einstellung‘‘ denjenigen Beobach- 

tungen gegeniiber, welche die Grundlagen unserer Kenntnisse auf diesem 
Gebiet und damit auch der Untersuchung darstellen, kann keine Rede 


sein. 








1 DaB gewisse Forscher nicht einmal diese kleine Doppelbrechung beobachten 
konnten, erklart Scumipt damit, daB sie sich nicht ,,regelmaBig des Polarisations- 
mikroskops bedienen“‘ (S. 98) bzw. daB der negative Befund ,,vielleicht nur auf 
unzureichende Untersuchungsmittel zuriickzufiihren ist‘‘ (S.97). Verf. halt diese 
Griinde bei der Beurteilung wissenschaftlicher Arbeiten nicht fiir ausreichend. 
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Da die Ansichten, welche Scumipr als die meinigen erértert, von mir 
nicht gehegt werden, erscheint jede weitere Diskussion gegenstandslos!. 


Zu 3. Das Referat der Darstellung des Verf.s ist unvollstandig. Hier mége 
noch einmal hervorgehoben werden, was aus der Uberschrift der Arbeit, der Be- 
schreibung der Methodik- und der Z fassung hervorgeht, namlich daB die 
Dichroismusmethode eine Spezialmethode zur Untersuchung von Nukleinséiureketten 
ist. Dieselben als Konkurrenten der Polarisationsmikroskopie hinzustellen, ware 
ebenso schief, wie eine Spezialfarbungsmethode mit der Mikroskopie im allgemeinen 
zu vergleichen. Es handelt sich bei dem Vergleich lediglich um die Untersuchung 
von Nukleinsiureketten, und hier besteht das angegebene Empfindlichkeits- 
verhaltnis. Dies wird aus den verschiedenen Stellen der Arbeit ersichtlich, nicht 
aber aus den von ScumipT aus dem Zusammenhang genommenen Zitaten. 

4a. Ware das Testobjekt unvollstaindig orientiert, so wiirde die Empfindlich- 
keit der Methode in entsprechendem Grade zunehmen, weshalb in diesem Punkte 
keine Kritik des Untersuchung Itates liegt. (Leider ist eine derartige Zunahme 
nicht zu erwarten. Die Ursache der unvollstandigen Orientierung in Scummpts 
gestrecktem Gel besteht darin, da8 ein denaturiertes Nukleinséurepraparat ange- 
wendet wurde. Die Thymonukleinsaéure wird au8erst leicht, schon bei Wasser- 
stoffionenkonzentrationen in der Nahe des Neutralpunkts, depolymerisiert. Bereits 
die Praparationen von NEUMANN und FEULGEN sind daher sehr polydispers und 
miissen als denaturiert bezeichnet werden. So haben Scumipt, PIKKELs und LEVENE 
mittels Ultrazentrifugenmessungen bei der NeumMAaNnN-FEevLeGEnschen Praparation 
gefunden, daB die Molekulargewichte zwischen 50000 und 1—2 Millionen liegen. 
Die nach HamMarstTEN dargestellte Saure hat in Lésung ein Molekulargewicht um 
etwa 1 Million. Astsury hat mit diesem Praparat eine gute Orientierung er- 
halten, zum Unterschied von dem ihm von W. J. Scumipt zur Verfiigung ge- 
stellten.) 

4b. Scumipts Verneinung der Richtigkeit der wohlbekannten, durch theo- 
retische Behandlung und eingehende Versuche gestiitzten SigNeRschen Methode 
fir Strémungsdoppelbrechungsuntersuchungen kann hier nicht zur Diskussion 
kommen, ohne da8B Griinde gegen jene Methode vorgebracht werden. Wahrschein- 
lich liegt auch hier ein MiBverstaéndnis vor, indem diese Methode nicht mit Imbition 
arbeitet, was SCHMIDT anzunehmen scheint. (Siehe ferner Originalartikel sowie die 
Diskussion in der Faraday Society 1936.) 

4c. Fir die Dichroi g gilt selbstverstandlich ganz dasselbe wie fiir 
die Polarisationsmikroskopie, namlich da8 unter giinstigen Objektverhaltnissen die 
Empfindlichkeit gesteigert werden kann, und zwar in demselben Umfang. Das 
Empfindlichkeitsverhaltnis bei der Nukleinsiureuntersuchung bleibt daher un- 
beriihrt, siehe auch unter 4d. 

4d. DaB eine Mefmethode sich nicht an Hand von Mikrophotographien beurteilen 
la8t, diirfte kaum eine nahere Begriindung erfordern. Der einzige Grund ist die 
Empfindlichkeit derselben in quantitativer Beziehung. Fiir die Dichroismus- 
untersuchung kann dieselbe in jedem Einzelfall durch eine einfache Berechnung aus 
dem Wert der Absorption der Nukleinséure und dem Minimalwert des Dichroismus 














1 Die einzige Stelle in der Arbeit, welche Verf.s Ansicht nach ahnliche Asso- 
ziationen wie die von ScHMIDT vermitteln kénnte, ist der bei der Erérterung des 
Schrifttums auf S.608 ganz unten vorkommende, von Scumipt, auf S. 88 
zitierte Satz. Da8 die Anzahl von Kerntypen, bei welchen bisher Doppelbrechung 
nachgewiesen worden ist, nur ,,einigen wenigen Ausnahmen“ im Vergleich zu den- 
jenigen entspricht, wo dies nicht méglich war, wo aber Doppelbrechung oft nach 
Alkoholbehandlung hervortritt, gilt jedoch nach wie vor, auch nach ScHMIpTs 
ausfiihrlichem Referat dreier positiver Fille. 
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desselben sowie den Objektdimensionen bestimmt werden. Fiir die Polarisations- 
mikroskopie kann dasselbe an Hand des Doppelbrechungswerts fiir die feste Sub- 
stanz (0,03-L0,01) vorgenommen werden, bis irgendwelche sachlichen Griinde gegen 
die Stanersche Methode vorgebracht worden sind. Die Methoden lassen sich also 
in allen Punkten durch einfache Rechnung vergleichen (die Genauigkeit dex Ultra- 
violettmessung geht in verschiedenen Fallen aus Casperssons Arbeiten, beispiels- 
weise 1940, hervor), weshalb Parallelversuche, wie sie Scumipt vorschlagt, iiber- 
fliissig sind. 

Die Punkte 1, 3 und 4 der Zusammenfassung fallen ganzlich in den 
Rahmen der oben behandelten Punkte. Punkt 2, welcher offenbar so 
zu verstehen ist, daB Scumipt meint, die Nukleinsaure sei total orien- 
tiert, ist unbegreiflich, solange kein anderer Grund hierfiir vorliegt als 
der Nachweis, daB eine Orientierung existiert, und solange keine sach- 
lichen Griinde gegen die Dichroismusuntersuchung vorgebracht worden 
sind, welche zeigt, daB diese Orientierung nur einen sehr kleinen Teil 
der Nukieinstéure beriihren kann. 

Mit dieser Stellungnahme zu den Einwainden W. J. Scumipts méchte 
ich meinerseits die Diskussion beenden und zum Schlu8 nur noch meinem 
Bedauern dariiber Ausdruck geben, daB meine Arbeit zu Fehldeutungen 
AnlaB geben konnte, sowie meiner Befriedigung dariiber, dab das Schrift- 
tum um ein so wertvolles Ubersichtsreferat iiber ein aktuelles Gebiet, 
wie das in der Arbeit von W. J. Scumript enthaltene, bereichert worden ist. 
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